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Az elmúlt évtizedekben számos nemzetközi vizsgálat mutatta ki a természetes 
élőhelyek kiterjedésének jelentős csökkenését és ezzel párhuzamosan számos faj 
állományának ritkulását, veszélyeztetetté válását, illetve azok lokális vagy teljes 
mértékű kipusztulását (HOEKSTRA et al. 2005). Ennek a jelenség-csoportnak az 
antropogén eredetű okai bár rendkívül összetettek, két nagyobb problémahalmazhoz 
rendelhetőek. Egyrészről az emberi civilizációs tevékenységek – beleértve az 
iparosodás, a technológiai fejlesztések modern irányzatait illetve azoknak az 
urbanizációval és emberi népességnövekedéssel alkotott interakcióit is – intenzitása, 
illetve az azok által érintett területek nagysága az 1980-as évek óta exponenciálisan 
növekedik (JACKSON & SAX 2010). Ez a folyamat konzervatívabb becsléssel dolgozó 
modellek alapján is jelentősen hozzájárul az elmúlt két évtizedben tapasztalt 
klímaingadozási tendenciákhoz (KAUFMANN et al. 2011). Ráadásul - az elmúlt két 
évben napvilágot látott és globális skálán vett mérési adatokon alapuló tanulmány 
szerint - a korábbi klímamodellek a jelentősebbnek tekintett és globálisan ható 
klímaprediktorok várható értékeit alulbecslik (BRAY 2010). 
 Az elmúlt mintegy húsz évben nagyszámú tanulmány elemezte a 
veszélyeztetett fajok állományváltozásai és klimatikus változók közötti kapcsolatot, 
aminek következtében meglepően nagyszámú taxon derült ki, hogy azok csökkenő 
populációs trendjei vagy kihalási eseményei, illetve globálisan vagy lokálisan ható 
klímaváltozók között erős kapcsolat áll fent (THOMAS & WILLIAMSON 2012). Mivel az 
ilyen jellegű hatások elemzéséhez hosszútávon és standard módon gyűjtött adatokra 
van szükség, a legtöbb esetben madaraknál és nagylepkéknél találtak összefüggéseket 
klíma-kapcsolt időbeli eltolódást a szaporodási és vonulási fenológia jellemző 
mérőszámaiban (BOTH et al. 2010, CORMONT et al. 2012). 
 Közismert tény, hogy a Föld klímaváltozási eseményei természetes velejárói a 
bolygó forgási- és pályaparamétereinek, amik kialakulásától kezdve változó 
sebességgel és irányban zajlottak és amihez a földi élővilág alkalmazkodott (PELTIER 
& LUTHCKE 2009). Napjainkban viszont az a jelentős eltérés a korábbi, az átlagosnál 
nagyobb varianciával jellemezhető klímafázisok ökológiai hatásaitól, hogy a 
természetes élőhelyek az emberi tevékenységek révén fragmentálódtak, 
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degradálódtak, illetve antropogén zavarásnak vannak kitéve (MANTYKA-PRINGLE et 
al. 2012).  Ennélfogva számos, kis állománynagyságú, helyhez kötött vagy élőhely-
specialista taxon a klímaváltozás hatásaihoz nem tudja elterjedési területét 
módosítani, így egyes állományai izolálódhatnak, ami ezen fajok genetikai 
állományának degradálódásához majd lokális vagy teljes kipusztulásához is vezethet  
(THOMAS & WILLIAMSON 2012). Ezek alapján az antropogén eredetű élőhelyvesztés 
hosszútávon a klímaváltozással interakcióban hatva járul hozzá számos faj 
állományának és természetes élőhelyének csökkenéséhez (MANTYKA-PRINGLE et al. 
2012).  
 Az élőhelyvesztéssel járó folyamatok természetesen önmagukban is, rövid 
távon hatva is számos fajnál okoztak jelentős állománycsökkenéseket vagy a 
veszélyeztetettségi státusz romlását, aminek leggyakrabban az urbanizáció térhódítása 
és a földhasználati módok (pl. a mezőgazdasági termelés intenzívebbé válása vagy az 
őserdők irtása révén) hirtelen, nagy térséget érintő módon történő megváltozása lehet 
az oka (FALEIRO et al. 2013). Emellett a szó szerint értelmezett élőhelyvesztéshez 
jelentősen hozzájárulnak az emberi zavaró tevékenységek is, amelyek 
eredményeképpen zavarásérzékeny fajok számára az antropogén tevékenységgel 
érintett élőhelyfoltokat időlegesen alkalmatlannak tekinthetjük (DIBATTISTA et al. 
2010). 
 A fenti problémaköröket összefogva, értekezésemben néhány kiemelt 
élőlénycsoportnak emberi zavarást jellemző faktorok hosszú távú időbeli és nagy 
léptékű térbeli hatásaira adott viselkedési válaszával foglalkozom, melyekhez kutatási 
programjaim eredményei alapján nyújtok adalékokat. Vizsgálataim fajok és 
fajcsoportok ökológiai perturbációs hatások térbeli és időbeli mintázataira adott 
reakciói mellett foglalkoznak azok elméleti és alkalmazott konzervációbiológiai 
vonatkozásaival is.  
 Jelen értekezésemben antropogén eredetű perturbációs folyamatokra kialakuló 
térbeli és időbeli mintázatokkal kapcsolatos kutatásaimról nyújtok áttekintést. Ezen 
belül a fő kutatási területeim a fenológiai változások klimatikus hátterére, illetve 
vonulási és élőhely-választási mintázatok antropogén térbeli zavaró faktorok hatására 
koncentrálódtak doktori fokozatom megszerzése óta. Értekezésemben hivatkozott 
cikkekein túl más dolgozatokat is  közöltem az elmúlt években, de itt csak azokat 
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válogattam össze, amelyek a fenti  témakörben készültek. A dolgozat megírása során 
célom volt, hogy az értekezést az adott témakör szaknyelvi elvárásait szem előtt tartva 
fogalmazzam meg. A hivatkozások listáját igyekeztem a szövegkohézió egységének 
megtörése nélkül minél rövidebbre fogni, de elkerülhetetlennek tartottam a 
legfontosabb új eredmények idézését. A dolgozatban bemutatott eredmények 
csapatmunka eredményeként jöttek létre, emiatt az eredmények ismertetésekor többes 
szám első személyben írok. 
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2. Az értekezés felépítése 
 
         Az értekezés a klimatikus és antropogén zavarási folyamatokkal kapcsolatos 12 
referált nemzetközi publikáció eredményein alapul (2.-3. fejezet). A disszertáció 
egyes fejezetei rendszerint egy-egy közlemény adatait tartalmazzák (kivétel a 3.5 
fejezet, amely két cikk adatait összegzi). A disszertáció alapjául szolgáló publikációk 
különböző megközelítésben, eltérő típusú kérdésekre keresnek válaszokat, jelentősen 
eltérő módszertan felhasználásával. Emiatt az egyes fejezetekben egyenként, külön 
alfejezetekben mutatom be a tudományos hátteret, a módszertant és az eredményeket. 
A 2.1-2.5 fejezetek a klímaváltozással kapcsolatos, a 3.1-3.5. fejezetek pedig az 
antropogén zavaráshoz kötődő kutatásokat tárgyalják. 
      A 3.1 fejezetben a madárvonulás fenológiai prediktorainak vizsgálatát végezzük 
egy nagy, standardizált adatbázisra alapozva, melynek során a filogenetikai 
viszonyokat is figyelembe vettük. Ennek érdekében a filogenetikai komparatív 
megközelítés elvei alapján vizsgáltuk a fajok első tavaszi érkezéseinek előretolódását 
a Hortobágyon, ami a Közép-Európai vonulási út legfontosabb pihenőhelye (VÉGVÁRI 
et al. 2010). 
     A 3.2.1. fejezetben vizsgáltuk az életmenet-jellegeknek és ökológiai faktoroknak a 
bagolylepkék (Noctuidae) fajgazdag családjnak klímaválaszaiban betöltött szerepét 
vizsgáltuk filogenetikai kapcsolatok figyelembevételével (VÉGVÁRI et al. 2014). 
     A 3.2.2. fejezetben prediktáltuk a magyar tarkalepke potenciális elterjedési 
területét klimatikus modellek alapján és azonosítottuk az LGM idején létezett 
lehetséges refúgiumterületeit morfometriai összehasonlításokkal kiegészítve, valamint 
összehasonlítottuk a 2080-ra előrejelzett elterjedési terület-modellek konzisztenciáját 
(TÓTH et al. 2013).  
     A 3.3.1. fejezetben a Magyarországi Orchideák Herbáriumi Adatbázisának 
felhasználásával vizsgáljuk a hazai orchideafajok klímaválaszát és életmenet-
jellemzői, mint az éghajlatváltozás eredményeképpen bekövetkező virágzásfenológiai 
eltolódás prediktorait (MOLNÁR V. et al. 2012).  
       A 3.3.2. fejezetben elemeztük a klimatikus folyamatoknak a borszőlő elterjedési 
területére gyakorolt hatását illetve predikciókat képeztünk azoknak klímakapcsolt, 
jövőbeli klimatikus viszonyokra vetített értékeiről (TÓTH & VÉGVÁRI 2015). 
dc_1076_15
Powered by TCPDF (www.tcpdf.org)
 9 
 
     A 4.1. fejezetben nagyszámú vonuló vízimadár emberi zavarási faktorokra adott 
válaszait vizsgáljuk regionális skálán, filogenetikai kapcsolatok figyelembevételével 
(VÉGVÁRI et al. 2015).       
     A 4.2. fejezetben a Finnországban színes gyűrűvel egyedileg megjelölt és a 
Hortobágyon több alkalommal is egyedileg azonosított darvak zavarástűrési 
mintázatait hasonlítottuk össze (VÉGVÁRI et al. 2011).  
     A 4.3. fejezet a vonuló darvak regionális léptékekben felvett, emberi zavarási 
paraméterekre adott válaszaival foglalkozik (VÉGVÁRI & BARTA 2015).  
   A 4.4. fejezet a túzokok emberi zavarással kapcsolatos dürgőhely-választási 
mintázatait elemzi regionális skálán, hosszútávú adatsorokat véve alapul (BURNSIDE et 
al. 2012).  
     A 4.5. fejezet az antropogén élőhely-fragmentációra adott válaszokat vizsgálja 
neotrópikus erdőlakó gerinces fajoknál egy meta-analízisen és egy terepi 
vizsgálatokon alapuló tanulmányban (HANSBAUER et al. 2010, VETTER et al. 2011). 
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3. Nagy időbeli skálákon mért klímaválaszok 
3.1. Vonuló madárfajok klímaválasza 
 
3.1.1. Bevezetés 
        Korábbi vizsgálatok kimutatták, hogy számos fenológiai jelleg, mint például a 
virágzás kezdetének időzítése, érzékenyen reagál klimatikus folyamatokra (PEŇUELAS 
& FILELLA 2001, PARMESAN & YOHE 2003, MACMYNOWSKI & ROOT 2007). Ez 
többek között abban nyilvánul meg, hogy a fenofázisok többféle jellemzője is 
korábbra tolódott a jelenlegi klímaváltozási folyamatok következményeként 
(BRADLEY et al. 1999). Így például a madárvonulás időzítése összefüggést mutat a 
növényeknél és rovaroknál tapasztalható fenológiai jelenségekkel (SPARKS et al. 
2005), azaz számos madárfaj korábbra időzíti a tavaszi vonulását a koraibb tavaszi 
fenológiai események következtében (STRODE 2003, CRICK 2004, LEHIKOINEN et al. 
2004).  
 Különböző fajok ugyanabban a régióban eltérően reagálnak ugyanazon 
klimatikus folyamatokra. Ezen különbözőségek okainak megértése nem csupán 
kiterjeszti a globális változásról alkotott ismeretanyagunkat, de segíthet az ezen 
hatásokra különösen érzékeny fajok azonosításánál, tehát a természetvédelmi kezelés 
számára is fontos adalékokat nyújthat. MØLLER et al. (2008) egy korábbi vizsgálatban 
kimutatták, hogy azon madárfajoknál, melyeknél nem volt tapasztalható korábbra 
tolódás a tavaszi vonulás időzítésében, állománycsökkenést lehetett észlelni a 20. 
század végén, ami arra utal, hogy a klímaválasz valóban jelentős hatással lehet az 
adott faj természetvédelmi helyzetére.  
 Eddig számos tanulmányban sikerült azonosítani a klímaválaszban 
tapasztalható interspecifikus varianciának legalább egy részét magyarázó lehetséges 
faktorokat, melyek közül nagy számú életmenet-jelleget, viselkedési elemet és 
környezeti állapotváltozót ismerünk (BEEBEE 1995, FORCHHAMMER et al. 1998, 
WINKLER et al. 2002, CRICK 2004, RUBOLINI et al. 2005, SPOTTISWOODE et al. 2006). 
Így például a madárvonulás fenológiájában tapasztalható változásokról kimutatták, 
hogy különféle mechanizmusokat jellemző  prediktorokkal áll kapcsolatban. Ezek 
magukban foglalják a szexuális szelekciót leíró jellegektől kezdve a táplálkozási és 
fészkelési viselkedési elemeken és a vonulási stratégiákon át a fizikai környezetet 
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jellemző állapotváltozókat. Egyes elméleti megközelítések szerint a mortalitás 
kockázata és a territóriumokért vívott harc többféle módon is kerülhet kölcsönhatásba, 
ami befolyásolja, hogy az egyes fajok hogyan optimalizálják az tavaszi érkezéseknek 
és a táplálék elérhetőségi optimumának szinkronizációját (JONZÉN et al. 2007). Ezen 
eredmények rámutatnak arra, hogy eltérő szelekciós nyomás, illetve életmenet-
jellegek és ökológiai változók befolyásolhatják a globális változás egyes fajokra 
gyakorolt hatásait. Azonban a legtöbb, a vonulási fenológiával kapcsolatos tanulmány 
a következő korlátok között mozog: (i) kis mintaszámon vagy alacsony diverzitású 
fajkészleten végzett vizsgálatokon alapszanak (ii) nem a vonulási fenológia változását 
vizsgálták, hanem a vonulás más aspektusait, beleértve annak időzítését, távolságát 
vagy az ivari dimorfizmussal (azaz protandriával) való kapcsolatát; (iii) nem 
kontrollálnak a fajok közötti filogenetikai függőségekre, ami az érkezési trendekben 
szignifikáns variancia-forrásként jelentkezik (RUBOLINI et al. 2007). Ennélfogva 
továbbra is szükség van nagy léptékű komparatív vizsgálatokra a különféle fajok 
vonulási fenológiájának klímakapcsolt korábbra tolódásában általánosan jellemző 
mintázatok leírására. 
 Jelen tanulmányunkban a madárvonulás prediktorainak vizsgálatát végeztük 
egy nagy, standardizált adatbázisra alapozva, melynek során a filogenetikai 
viszonyokat is figyelembe vettük. Ennek érdekében a filogenetikai komparatív 
megközelítés elvei alapján vizsgáltuk a fajok első tavaszi érkezéseinek előretolódását 
a Hortobágyon, ami a Közép-Európai vonulási út legfontosabb pihenőhelye. Ez a 
vonulási út, melyet Balti-Magyar Útvonal néven is ismer a szakirodalom, 
Finnországot, a balti államokat, Magyarországot és Észak-Afrikát köti össze, mely 
számos madárfaj számára kulcsfontosságú vonulási útvonal (PRANGE 1995, ECSEDI 
2004). A Föld ezen részéről származó adatok jelentősen kiterjeszthetik a 
klímaváltozás hatásairól alkotott ismereteinket, mivel a legtöbb korábbi tanulmány az 
Atlanti Útvonalon, azaz a Nyugat-Európát Afrikával összekötő vonulási úton gyűjtött 
adatokkal dolgozott. Részletesebben, mi a jelen tanulmányunkban a tavaszi vonulás 
előretolódásának mértékét és a filogenetikai leszármazási viszonyokat, illetve számos 
fajra jellemző jelleg közti kapcsolatokat elemeztük a következő, korábbi vizsgálatok 
által felvázolt predikciók alapján:  
(1) Életmenet-jellegek. A fajok jellemző életmenet-változói várhatóan befolyásolják a 
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fészkelőterületre való érkezés időzítésének költségeit. Először is feltételezhető, hogy a 
rövid távú vonulók intenzívebben reagálnak a klimatikus folyamatokra, mint a hosszú 
távon vonulók (pl. LEHIKOINEN et al. 2004, RUBOLINI et al. 2007, THORUP et al. 
2007). Másrészt viszont a költés utáni vedlést késleltető énekesmadár-fajoknál (azaz 
amelyek evezőtollaikat a telelőterületeken váltják) szintén késleltetett tavaszi 
érkezéseket tapasztalhatunk (RUBOLINI et al. 2005), ami arra utal, hogy a vedlés 
költségei akadályozzák a vonulási fenológia klimatikus folyamatok által indukált 
korábbra tolódását. Harmadrészt pedig prediktálható, hogy az éves fészekalj-szám 
hatással van a vonulási fenológiára, mivel az egy évben többször is költő fajok 
számára jelentős nyereséget eredményez a költési idő meghosszabbodása (JENNY & 
KÉRY 2003). Ezzel összhangban egy, a tavaszi érkezések átlagát és mediánját elemző 
tanulmány az évente többször fészkelő madárfajoknál a tavaszi vonulás időzítésének 
jelentősebb időbeli előretolódását állapította meg (MØLLER et al. 2008). Végezetül 
pedig feltételezhető, hogy a hosszabb élettartamú és generációs idejű fajok kisebb 
mértékben reagálnak klimatikus hatásokra (SANDVIK & ERIKSTAD 2008), melyek így 
lassabban tudnak klimatikus folyamatokhoz alkalmazkodni. 
(2) Ökológiai kényszerek. Egyes vizsgálatok kimutatták, hogy eltérő táplálkozási és 
élőhelyválasztási stratégiával jellemezhető fajoknál eltérő mértékben tolódik korábbra 
a tavaszi érkezések időpontja (LOXTON et al. 1998, LOXTON & SPARKS 1999, BUTLER 
2003), valamint a táplálkozási stratégia flexibilitása is befolyásolhatja a klímaválaszt 
(SANDVIK & ERIKSTAD 2008). Továbbá, az üregben költő fajok korábban vonulnak, 
mint a változatosabb fészkelőhely-típust használók (RUBOLINI et al. 2005), így a 
fészkelés típusa feltételezhetően a tavaszi érkezések korábbi időzítésére irányuló 
szelekció irányában hat. Ezen predikciókkal összhangban - elméleti megfontolások 
alapján- a tavaszi érkezéseknek a táplálék-elérhetőség csúcsának korábbra tolódása 
által indukált időbeli előremozdulása általában jelentősen magasabb értékeket mutat, 
ha források a fészkelési időtartama alatt szűkebb tartományban oszlanak el, és így a 
territóriumokért való harc is kevésbé intenzív (JONZÉN et al. 2007). 
(3) Ivari szelekciós kényszerek. Számos korábbi tanulmány kimutatta, hogy a párzási 
kompetíció befolyásolhatja a tavaszi érkezések korábbra tolódására irányuló 
szelekciót. Pontosabban arról van szó, hogy a vonulási távolság kapcsoltan jelenik 
meg a páron kívüli paternitás (EPP) magasabb értékeivel (SPOTTISWOODE & MØLLER 
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2004), a tollazat színének erősebb dikromatizmusával (FITZPATRICK 1994, 
SPOTTISWOODE & MØLLER 2004), valamint a vonulás megléte (READ & WEARY 1992) 
és annak távolsága is (MOUNTJOY & LEGER 2001) pozitív kapcsolatot mutat az ének 
komplexitásával énekesmadaraknál. Emellett a nagyobb fokú testméretbeli ivari 
dimorfizmust mutató fajoknál korábbi tavaszi vonulási mozgalmak tapasztalhatóak 
(RUBOLINI et al. 2005). SPOTTISWOODE et al. (2006) nyugat-európai énekesmadarak 
kis mintaszámú fajkészletén végzett vizsgálata kimutatta, hogy nagyobb szexuális 
szelekciós indexszel jellemezhető fajoknál a tavaszi érkezések dátuma nagyobb 
mértékben tolódott korábbra. 
 Ezen predikciók tesztelése végett mi a fajok első tavaszi érkezéseinek (FAD) 
időbeli trendjeit tanulmányoztuk, melyet függő változóként kezelve sikeresen 
használták számos, fenológiai változásokat elemző revíziós munkákban (LEHIKOINEN 
et al. 2004, RUBOLINI et al. 2007). Bár a mintavételi ráfordítás és a populációméret 
befolyásolhatja az adott faj első tavaszi észlelésének dátumát (MILLER-RUSHING et al. 
2008), a vonulási fenológia több mértéke is pozitívan korrelál egymással, valamint a 
FAD értékei konzisztens trendeket mutatnak fajon belül az adatgyűjtés 
standardizáltságának fokától függetlenül (RUBOLINI et al. 2007). Ennek ellenére a 
FAD-értékek adattorzulásának kockázatát csökkentendő ellenőriztük, hogy a 
mintavételi ráfordítás konstans volt-e a vizsgálatunk időtartama alatt, illetve 
kontrolláltunk a populációnagyságok trendjére is az elemzések során, melyeket az 
alábbiakban részletezünk. 
 
3.1.2. Anyag és módszerek 
3.1.2.1. Tavaszi érkezés adatai 
 A tavaszi vonulás időzítését jellemző adatokat a Hortobágyi Nemzeti Parkban 
(HNP) gyűjtöttük, mely Európa legnagyobb összefüggő, szikes gyepekkel és 
mocsarakkal tarkított szikes pusztája. A HNP területéből 27000 hektár került a 
Ramsari Egyezmény hatálya alá, mely fémjelzi a területnek az összesen több, mint 
100 fészkelő és vonuló vízimadár-faj védelme szempontjából betöltött jelentős 
szerepét (ECSEDI et al. 2004).  
 Elemzéseink alapjául szolgáló adatbázist Kovács Gábor terepen gyűjtött 
adataiból állítottuk össze, melyeket 1969-2007 között rendszeres területbejárásai 
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során jegyzett fel a HNP délnyugati területein, a HNP természetvédelmi 
őrszolgálatának tagjaként. A vizsgálat anyaga 42720 terepen töltött megfigyelő-óra 
(átlag ± SD = 219,1 ± 27,7 h x hónap-1), melyek során az adatgyűjtés standardizált 
útvonalakon zajlott minden év január 1. és május 31. között. Mivel a teljes adatbázist 
egyetlen megfigyelő gyűjtötte ugyanazon protokoll alapján, a mintavételi ráfordítást 
adekvát módon standardizáltnak és az évek során állandónak tekintettük. 
 Vizsgálatunkban a Közép-Európában átvonuló és a Nyugat-Palearktiszban 
fészkelő fajokkal dolgoztunk (egyetlen faj, a sarlós partfutó Calidris ferruginea 
kivételével, amely a Kelet-Palearktisz északi részén fészkel). Az adatbázisban csak az 
alábbi kritériumoknak eleget tevő fajok adatait szerepeltettük: (1) legfeljebb három 
éves folytonos adathiány (2) legalább 10 éves adatsor legfeljebb három éves folytonos 
adathiánnyal (3) az adathiányos évek száma kevesebb, mint a folytonos adattal 
rendelkező évek számának egyharmada (MACMYNOWSKI et al. 2007). Ezen 
kritériumoknak összesen 117 faj, közülük 44 énekesmadár felelt meg.  
 Minden faj esetében kiszámítottuk a tavaszi érkezések előretolódási mértékét 
(a továbbiakban: FAD-trend), melyet a julián dátumként megadott FAD-értékekre és 
az évekre illesztett lineáris regresszió meredeksége adott (SPOTTISWOODE et al. 2006, 
RUBOLINI et al. 2007). A negatív meredekségek a tavaszi érkezések korábbra 
tolódását mutatják, ahol a negatív, nagyobb abszolút értékű meredekségek nagyobb 
fokú előretolódást indikálnak.  
 
3.1.2.2. FAD-trendek prediktorai 
 A vizsgált fajok életmenet-jellegeit SNOW & PERRINS (1998) munkájából 
vettük át, ha nem adjuk meg másképpen. A Magyarországon átvonuló populációkat 
jól reprezentálják ezen szakkönyv adatai, mivel a Balti-Magyar Útvonal a vizsgált 
fajok egyik fő vonulási útja (SNOW & PERRINS 1998). Ezen adatok alapján a fajokat 
vonulási stratégiájukat tekintve hosszú- vagy rövid távú vonulóként kategorizáltuk, 
azaz a telet Afrika trópusi területein vagy a Szaharától északra töltő fajokként (SNOW 
& PERRINS 1998, JONZÉN et al. 2006). Emellett SVENSSON & HEDENSTRÖM (1999) 
által javasolt módszert követve becsültük a vonulási távolságot is a nyári és téli 
elterjedési területek centroid-koordinátái alapján az IMBODEN & IMBODEN (1972) által 
levezetett formulát használva. A költés utáni vedlés időzítését nyári vagy téli 
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időzítésűként osztályoztuk. Továbbá megadtuk, hogy a költés előtti vedlés ismert-e az 
adott faj esetében, melynek kiterjedését 1-6-ig terjedő skálán osztályoztuk az alábbi 
módon: 1- nincs, 2 – fej, 3 – fej és torok, 4 – fej, torok és mell, 5 – fej, torok, mell és a 
test többi részén részleges tollhiány, 6 – teljes körű vedlés (TÖKÖLYI et al. 2008). A  
termékenység éves értékét a fészkelési szezonra eső, egymást követő fészekaljak 
átlagos számaként definiáltuk (a továbbiakban fészekaljszám). Ezen túl adatokat 
gyűjtöttünk az ivarérettség tipikus kezdőévéről, illetve a természetben megfigyelt 
maximális élettartamról, mindkét változó esetében évben meghatározva az értékeket. 
A táplálékspektrum komplexitását úgy osztályoztuk, hogy minden faj esetében 
megadtuk, hogy tápláléktípusok halmaza tartalmaz-e növényi anyagokat, rovarokat, 
más gerincteleneket, halakat, kétéltűeket, hüllőket, madarakat és emlősöket, majd 
pedig meghatároztuk a tápláléktípusok számát 1-7-es skálán. A fészkelési élőhely 
típusát a következő kategóriákba soroltuk: erdő, füves élőhely és vizes élőhely. A 
fészek típusát üregként definiáltuk olyan fajoknál, melyek nem képesek fészket 
készíteni, és ezért meglévő üregekben költenek, míg a többi fajnál ezt a változót 
nyitottként adtuk meg (RUBOLINI et al. 2005). 
 A szexuális szelekció erejét több változóval jellemeztük. A párzási rendszert 
poligámként definiáltuk, ha az adott fajnál poligínia, illetve poliandria megfigyelhető, 
egyébként pedig monogámként rögzítettük ennek a változónak az adott fajra 
vonatkozó értékét. A spermakompetíció fokát két változó segítségével mértük: a 
páronkívüli utódok számának arányával (EPP-arány, melyhez tartozó adatokat 
GRIFFITH et al. 2002-es közleményéből vettük át), valamint a herék relatív méretével 
(azaz a here tömegének testtömegre illesztett regressziójának reziduálisával); a herék 
tömegadatait CALHIM & BIRKHEAD (2007) átdolgozott adatbázisa szolgáltatta. A 
testméret ivari dimorfizmusának mértékét a hímek tömegének a tojókéra illesztett  
regressziójának reziduálisával jellemeztük. A toll színezetének ivari dimorfizmusát 
(azaz a dikromatizmust) 0-10-ig terjedő skálán osztályoztuk, melyet az öt fő testtáj 
(fej, mell-has, hát, szárny, farok) pontszámainak összege ad a következő pontozási 
rendszer alapján: 0: nincs színezetbeli, intenzitásbeli vagy mintázatbeli különbség a 
nemek között, 1 – csak árnyalatban vagy színintenzitásban van különbség a nemek 
között, 2 – színezetbeli vagy mintázatbeli különbség észlelhető a nemek között 
(OWENS & BENNETT 1994, OWENS & HARTLEY 1998, DUNN et al. 2001). 
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Énekesmadaraknál az ének-repertoár (i) komplex (>100 énektípussal jellemezhető 
fajok) vagy (ii) egyszerű lehet, a repertoár szótagszámát pedig az ének eltérő 
szótagtípusainak átlaga definiálja (READ & WEARY 1992, illetve GARAMSZEGI & 
MØLLER 2004 alapján). Mivel ezen változók erősen interkorreláltak, a szexuális 
szelekció erősségét főkomponens-analízissel számított, átfogóan értelmezhető 
változókkal jellemeztük. Az első lépésben SPOTTISWOODE et al. (2006) javaslatait 
követve az EPP-arányt, a reziduális heretömeget és a dikromatizmus mértékét 
egyetlen főkomponensbe kombináltuk, mely a teljes variancia 41,7%-át magyarázta 
(ez a változó csak n=26 fajra volt kiszámítható). A második lépésben a mintanagyság 
növelése érdekében a legtöbb fajnál rendelkezésre álló változókat, azaz a poligámia 
mértékét, a testméret ivari dimorfizmusát és a dikromatizmus fokát egyetlen 
főkomponensbe kombináltuk, mely a teljes variancia 41,3%-át magyarázta (n=115 
fajnál). Az elemzéseket megelőzően az EPP-arányt és a maximális élettartamot log10-
transzformáltuk az adatok eloszlásának a normál eloszláshoz való közelítése 
érdekében.  
 
3.1.2.3. Filogenetikai elemzések 
 A vizsgált fajok közötti filogenetikai kapcsolatokat reprezentálandó, kompozit 
törzsfát generáltunk elsősorban molekuláris adatok felhasználásával. A törzsfa 
ágainak hosszát a csomópontok számával arányosnak állítottuk be (azaz az 
ághosszakat fokozatosnak tekintettük) a MADDISON & MADDISON (2005) munkája 
által javasolt Nee-féle eljárás alapján. A FAD-trendek és életmenet-jellegek közötti 
összefüggéseket a filogenetikai általánosított legkisebb négyzetek (a továbbiakban 
PGLS) elve alapján elemeztük (PAGEL 1997, 1999). Ez az eljárás a fajok közötti 
összefüggésekre egy, a filogenetikai viszonyokat reprezentáló variancia-kovariancia 
mátrix kiszámításával kontrollál (MARTINS & HANSEN 1997, PAGEL 1997, 1999). 
Ezekben az elemzésekben a a filogenetikai függőség fokának (λ) minden modellhez 
tartozó legoptimálisabb értékét likelihood-arány statisztika használatával számítottuk 
ki (FRECKLETON et al. 2002). Első lépésben kétváltozós elemzések alkalmazásával 
azonosítottuk a FAD-trendek legvalószínűbb prediktorait. Ezt követően az előző 
elemzés eredményeit felhasználva a kétváltozós tesztek alapján szignifikáns 
hatásúnak bizonyuló prediktorokból potenciális többváltozós modelleket alkottunk. Itt 
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megjegyzendő, hogy az összes prediktor felhasználása a modellek építéséhez nem 
volt lehetséges a potenciális modellek nagy száma miatt. A modellalkotásban 
felhasznált független változók relatív fontosságát információ-elméleti 
modellszelekciós eljárással becsültük (BURNHAM & ANDERSON 2002), ahol a 
modellek eredményeiből levonható következtetések a plauzibilis modellek teljes 
halmazán végzett elemzésen alapszanak. A potenciális modelleket a másodrendű 
Akaike-féle információs kritérium alacsony mintaszámra vett korrekciós értéke 
(AICc) alapján hasonlítottuk össze. Mivel elemzéseink során egyetlen egy modell sem 
bizonyult egyértelműen támogatottabbnak a potenciális modellek halmazán belül, 
modellátlagolást végeztünk, melynek során modell-átlagolt együtthatókat (θ, azaz az 
egyes modellek Akaike-súlyai által súlyozott paraméter-becsléseket) és feltétel nélküli 
standard hibáit (SEu; BURNHAM & ANDERSON 2002) adtunk meg. Továbbá 
kiszámítottuk a prediktorok relatív fontosságát (Σ), melyet az adott prediktort 
tartalmazó modellek Akaike-súlyainak összege ad. 
 Eredményeink robusztusságát számos potenciális torzító hatás vizsgálatával 
értékeltük. Először is tavaszi érkezési adattal rendelkező első év fajonként változott 
1969 és 1988 között (1969-1977 között a fajok 95%-ánál). Másrészt mivel A FAD-
trendek erősen függhetnek a populációméretektől, tehát például növekedő 
populációnagyságok egyre gyakrabban történő koraibb tavaszi észleléseket 
eredményezhetnek (TRYJANOWSKI & SPARKS 2001), populációs trendekre vonatkozó 
hosszú távú adatokat gyűjtöttünk a HNP-ből ECSEDI (2004) munkája alapján. 
Harmadrészt, mivel a testtömeg erősen korrelál számos életmenet-változóval és ezért 
maszkolhatja a klímaváltozás egyes hatásait, adatokat gyűjtöttünk erről a jellegről is, 
a hímek és tojók átlagos testtömegét fajonként átlagolva. Negyedrészt, a 117 vizsgált 
fajból 99 fészkel a HNP-ben vagy környékén, míg a többi faj csak átvonul a területen. 
Mivel a fészkelőterületekre és az átvonulóhelyekre történő érkezések időzítése eltérő 
szelekciós nyomást eredményező kényszerek hatása alatt állhat teljes mértékben vagy 
részlegesen, a Magyarországon és a másutt fészkelő fajok tavaszi érkezésének 
korábbra tolódása tekintetében eltérhetnek. Végezetül pedig a filogenetikai függőség 
fokának becslésében hiba jelentkezhet: alacsony λ-értékek megnövelhették az elsőfajú 
hibák arányát. Az ezen lehetséges torzító faktorokra való kontrollálás érdekében a 
kétváltozós teszteket megismételtük (1) a fajonkénti adatsorok kezdőévének, a 
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hortobágyi állománytrendek és testtömegek illetve ezen faktorok és a többi prediktor 
közti interakciókkal; (2) a csak Magyarországon fészkelő fajokra; (3) a λ-értékeket 
0,5-tel vagy 1,0-val való behelyettesítésével, melyek közül az utóbbi érték megfelel a 
független kontrasztok elvének (FELSENSTEIN 1985, MARTIN & HANSEN 1997). A 
statisztikai elemzésekhez az R statisztikai programkörnyezetet használtuk (R 
DEVELOPMENT CORE TEAM 2008).  
 
3.1.3. Eredmények 
A FAD-trendek átlagos meredeksége -0,34 ± 0,05 nap/évnek adódott (-2,57; 
0,70) tartományon belül. A meredekségek 93 faj esetében negatívnak adódtak, melyek 
közül 45 értékhez szignifikáns statisztikai valószínűség tartozott, míg 24 fajnál pozitív 
trendek adódtak amik közül mindössze két esetben találtunk szignifikáns értékeket. A 
filogenetikai függőség foka (λ) általában alacsonynak bizonyult, mely egyetlen 
PGLS-modellben sem vett fel a zérótól szignifikánsan különböző értéket.  
A rövidtávú vonulókhoz tartozó FAD-értékek nagyobb mértékben tolódtak el 
mint a hosszútávú vonulóknál becsült adatok. (1.táblázat, 1.ábra), illetve a FAD-
trendek pozitív kapcsolatot mutattak a vonulási távolsággal (1.táblázat, 1.ábra). A 
kézevezőiket a  fészkelőhelyeken vedlő fajok jelentősebb mértékben tolták korábbra 
első tavaszi érkezéseiket mint a telelőhelyen vedlők (1.táblázat, 1.ábra). A költés 
előtti vedlést nem végző fajoknál a FAD-értékek tekintetében nagyobb mértékű 
korábbra tolódást lehetett tapasztalni, mint a vedlésnek ezzel a típusával rendelkező 
fajoknál (1.táblázat, 1.ábra), illetve a FAD-trendek pozitív kapcsolatban álltak a költés 
előtti vedlés mértékével (1.táblázat). Ezen összefüggések hasonlónak bizonyultak 
mind a rövid-, mind a hosszútávú vonulóknál (költés előtti vedlés megléte x vonulási 
stratégia: P=0,222, költés előtti vedlés mértéke x vonulási stratégia: P = 0,211). Az 
egynél nagyobb éves fészekalj-számmal és komplexebb táplálékspektrummal 
jellemezhető fajoknál a FAD-értékek nagyobb mértékben tolódtak korábbra, mint az 
éves szinten kevésbé termékeny és magasabb fokú táplálék-specializációval 
jellemezhető fajoknál (1.táblázat, 1.ábra). Ezek a kapcsolatok ismét hasonló 
jellegűnek bizonyultak a rövid- és hosszútávú vonulóknál (fészekaljszám x vonulási 
stratégia: P=0,415). A FAD-trendek nem különböztek az erdőkhöz, füves és vizes 
élőhelyekhez kötődő fajok esetében (1.táblázat), valamint az élőhely és vonulási 
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stratégia, illetve az élőhely és táplálkozási stratégia közti interakció sem volt 
szignifikáns (P=0,155 illetve P=0,443). A FAD-trendek sem az ivarérettségi korral, 
sem az élettartammal nem álltak kapcsolatban (1.táblázat). Bár a később ivaréretté 
váló fajoknál a FAD jelentősebb mértékű korábbra-tolódása volt észlelhető a rövid 
távon vonulóknál, mint a hosszútávúaknál, (ivarérettségi kor x vonulási stratégia: 
P=0,047), ezt az eredményt óvatosan kell kezelnünk, mert mindössze négy olyan 
rövidtávon vonuló fajról álltak rendelkezésre adatok, melyek elsőéves koruk után 
válnak ivaréretté. Ezzel szemben a vonulási stratégia és az élettartam interakciója nem 
volt szignifikáns (P = 0,272). A másodlagos üregfészkelők nem tértek el FAD-
trendjeiket tekintve a fészkeiket önállóan készítő madaraktól (1.táblázat). Bár az 
üregfészkelőknél a FAD-trendek nagyobb mértékű korábbra-tolódása volt 
megfigyelhető a rövidtávú vonulóknál, mint a hosszútávúaknál (fészektípus x 
vonulási stratégia: P = 0,004), ez az eredmény feltételezhetően szintén melléktermék, 
mert adatbázisunkban mindössze két olyan rövidtávú vonuló szerepelt, melyek 
üregben fészkelnek. A FAD-trendek egyetlen, a szexuális szelekció erősségét mérő 
változóval sem álltak kapcsolatban (1.táblázat) és a vonulási stratégiával alkotott 
interakciójuk sem volt szignifikáns (P>0,232 az összes esetre). Az egyetlen kivétel az 
EPP-arány volt, mely negatív kapcsolatban állt a rövid távú és pozitív kapcsolatban a 
hosszú távú vonulóknál (EPP-arány x vonulási stratégia: P=0,029, 1.ábra). 
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1.Táblázat. A FAD-trendek és életmenet-jellegek közti, filogenetikai kontrollal végzett kétváltozós 
tesztek. 
Prediktor F df P η2 (CI) b ± SE 
Vonulási stratégia 9,93 1, 116 0,002 
0,079 (0,011 - 
0,183) 
rövidtávú: -0,52 ± 0,08  
hosszútávú: -0,23 ± 0,05 
Vonulási távolság 14,89 1, 116 <0,001 
0,114 (0,028 - 
0,226) 
0,0001 ± 0,00002 
Költés utáni vedlés 
időzítése 
4,82 1, 116 0,030 0,040 (0 - 0,129) 
nyár: -0,40 ± 0,06  
tél: -0,16 ± 0,06 
Költés előtti vedlés 
megléte 
4,98 1, 113 0,028 0,042 (0 - 0,133) 
van: -0,49 ± 0,12  
hiányzik: -0,29 ± 0,04 
Költés előtti vedlés 
kiterjedése 
5,06 1, 109 0,027 0,044 (0 - 0,139) 0,057 ± 0,025 
Éves költésszám 5,03 1, 115 0,027 0,042 (0 - 0,132) -0,121 ± 0,054 
Táplálékspektrum 4,2 1, 116 0,043 0,035 (0 - 0,121) -0,077 ± 0,037 
Élőhely 1,3 2, 116 0,275 0,022 (0 - 0,087) 
erdős: -0,21 ± 0,08  
füves: -0,39 ± 0,13 
vizes: -0,39 ± 0,06 
Ivarérettség kora 1,81 2, 104 0,168 0,034 (0 - 0,113) 
1. év: -0,35 ± 0,05  
2. év: -0,33 ± 0,14 
3. év: -0,80 ± 0,34 
Maximális élettartam 0,89 1, 82 0,348 0,011 (0 - 0,091) -0,300 ± 0,318 
Fészektípus 0,9 1, 116 0,346 0,008 (0 - 0,067) 
nyílt: -0,33 ± 0,05  
üreg: -0,52 ± 0,27 
Párzási rendszer 1,61 1, 116 0,207 0,014 (0 - 0,081) 
monogám: -0,37 ± 0,05  
poligám: -0,22 ± 0,10 
Poligámia foka 0,02 1, 114 0,891 
0,0002 (0 - 
0,007) 
0,0004 ± 0,003 
EPP-arány 0,13 1, 30 0,723 0,004 (0 - 0,136) -0,069 ± 0,194 
Reziduális heretömeg 1,16 1, 59 0,287 0,019 (0 - 0,132) -0,069 ± 0,065 
Testtömeg ivari 
dimorfizmusa 
1,41 1, 116 0,238 0,012 (0 - 0,078) -1,128 ± 0,951 
Tollazat 
dikromatizmusa 
0,09 1, 116 0,761 0,001 (0 - 0,033) -0,004 ± 0,012 
Ének-repertoár 0,1 1, 18 0,757 0,006 (0 - 0,175) 
egyszerű: -0,41 ± 0,16  
komplex: -0,34 ± 0,13 
Szótagalapú 
repertoárméret 





1,07 1, 25 0,312 0,041 (0 - 0,251) -0,095 ± 0,092 





0,25 1, 114 0,617 0,002 (0 - 0,049) -0,024 ± 0,048 
 
A hatásnagyságot (effect size; η2) az egyes változók által származtatott variancia-aránnyal becsültük, 
megadva 95%-os konfidencia-intervallumaikat (CI). Kovariánsok esetében a b ± SE a meredekség 
mértékét adja meg, míg faktoroknález az érték az egyes faktorszintekhez tartozó átlagos FAD-trend 
értéket mutatja.  
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1.ábra A Hortobágyon átvonuló madárfajok első érkezéseinél megfigyelhető éves változás (nap/év) és 
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 A vonulási és vedlési stratégiák, valamint a fészekaljszám és táplálékspektrum 
komplexitásának a FAD-trendek prediktálásában betöltött relatív fontosságát 
vizsgálandó, ezen prediktorok összes lehetséges kombinációját vizsgáltuk 
többváltozós analízisekben. Az AICc-alapú modellszelekciós eljárás (2.táblázat) azt 
mutatta, hogy a kilenc támogatott modellből (azaz ahol Δi < 2,0) a táplálékspektrum 
hét, a vonulási stratégia hat, a fészekaljszám öt, a költés előtti vedlés négy, a költés 
utáni vedlés pedig egyetlen modellben szerepelt, bár a modellek bizonytalansága 
viszonylag magas volt (ωmax = 0,12). A modellátlagolás eredményei alapján a FAD-
trendek legfontosabb prediktorai a táplálékspektrum komplexitása (Σ = 0,65; Θ ± SEu 
= -0,049  ± 0,026) és a vonulási stratégia (Σ = 0,63; Θ ± SEu = -0,135 ± 0,067) voltak, 
melyeket az éves fészekaljszám (Σ = 0,52; Θ ± SEu = -0,101 ± 0,062) és a költés előtti 
vedlés megléte követtek (Σ = 0,48; Θ ± SEu = 0,086 ± 0,055) követtek fontossági 
sorrendben, míg a költés utáni vedlésnek csak kisebb hatást eredményezett (Σ = 0,27; 
Θ ± SEu = 0,035 ± 0,034).  
A lehetséges torzító prediktorokat tartalmazó összes elemzés eredményei 
kvalitatíve hasonlóak maradtak. Bár a testtömeg nem állt kapcsolatban a FAD-
trendekkel (r = -0,15; P = 0,105; n=117), azon fajoknál, melyeknél korábbi évektől 
kezdve álltak rendelkezésre megfigyelési adatok a tavaszi érkezésekről, a vonulás 
időzítésénél nagyobb mértékű korábbra tolódást lehetett tapasztalni (r = 0,28; P = 
0,002; n=117). Emellett a Hortobágyon a vizsgálat időtartama alatt növekvő 
állománynagysággal jellemezhető fajoknál a FAD-trendek jelentősebb előretolódást 
jeleztek, mint a csökkenő, stabil vagy fluktuáló állománynagyságú fajok esetében 
(F1,86 = 4,93; P = 0,009). Ezen potenciális torzító hatások ellenére a rájuk való 
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kontrollálás nem változtatta meg a vizsgálat eredményeit kvalitatív értelemben, 
melyek alapján a vonulási és vedlési stratégiák, fészekaljszám és a táplálékspektrum 
komplexitása konzisztens módon nagyobb valószínűséggel prediktálták a FAD-
trendeket, mint a többi változó, az ivari szelekciót jellemző indexeket is beleértve. 
Ezek alapján eredményeinket robusztusnak tekintjük. 
 
2.Táblázat. A FAD-trendekre illesztett többváltozós PGLS-modellek (n = 113 faj). 
 
Modellek k AICc ∆i ωi 
fészekaljszám +táplálék  3 163,11 0,00 0,12 
vonulás +vedlés2  3 163,35 0,24 0,10 
vonulás +táplálék +fészekaljszám  4 163,53 0,42 0,09 
vonulás +táplálék +vedlés2  4 163,81 0,70 0,08 
vonulás +táplálék  3 164,22 1,11 0,07 
vonulás  2 164,65 1,54 0,05 
fészekaljszám +táplálék +vedlés1  4 164,76 1,65 0,05 
fészekaljszám +táplálék +vedlés2  4 165,00 1,89 0,04 
vonulás +táplálék +fészekaljszám +vedlés2  5 165,10 1,99 0,04 
vedlés1 +vedlés2 +vonulás  4 165,81 2,71 0,03 
vonulás +fészekaljszám  3 165,82 2,72 0,03 
vonulás +fészekaljszám +vedlés2  4 165,89 2,79 0,03 
táplálék +vedlés2  3 166,20 3,10 0,02 
vonulás +táplálék +fészekaljszám +vedlés1  5 166,41 3,30 0,02 
fészekaljszám +táplálék +vedlés1 +vedlés2  5 166,52 3,41 0,02 
vonulás +táplálék +vedlés1 +vedlés2  5 166,77 3,66 0,02 
vedlés1 +vedlés2  3 166,85 3,74 0,02 
táplálék  2 166,94 3,84 0,02 
vonulás +vedlés1  3 167,17 4,07 0,02 
vonulás +táplálék +vedlés1  4 167,22 4,12 0,01 
vedlés1 +vedlés2 +táplálék  4 167,25 4,15 0,01 
fészekaljszám +vedlés1  3 167,52 4,41 0,01 
vedlés2  2 167,56 4,45 0,01 
vedlés1 +vedlés2 +fészekaljszám  4 167,82 4,72 0,01 
vonulás +táplálék +fészekaljszám +vedlés1 +vedlés2  6 167,99 4,88 0,01 
vonulás +fészekaljszám +vedlés1  4 168,04 4,94 0,01 
táplálék +vedlés1  3 168,16 5,05 0,01 
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fészekaljszám  2 168,17 5,06 0,01 
vonulás +fészekaljszám +vedlés1 +vedlés2  5 168,20 5,10 0,01 
fészekaljszám +vedlés2  3 168,45 5,35 0,01 
vedlés1  2 168,83 5,73 0,01 
 
A rövidített prediktornevek magyarázata: vonulás: vonulási stratégia (rövid/hosszútávú); 
fészekaljszám: évenkénti fészekaljak száma; táplálék: táplálékspektrum; vedlés1: költés utáni vedlés 
időzítése (nyár/tél); vedlés2: költést megelőző vedlés megléte (megvan/hiányzik). 
 
3.1.4. Diszkusszió 
 Vizsgálataink során három fontos eredményt mutattunk ki. Elsőként, a 
filogenetikai függőség foka alacsonynak mutatkozott minden, a FAD-trendekre 
illesztett modellben. Másodsorban, a tavaszi érkezések korábbra tolódásának mértéke 
szignifikáns kapcsolatban állt a következő, főbb életmenet-jellegekkel: vonulási, 
vedlési, szaporodási és táplálkozási stratégiákkal. Harmadsorban pedig a FAD-
trendek nem mutattak kapcsolatot az ivari szelekció számos jellegével sem. Ezen 
eredményeket az alábbiakban részletesen tárgyaljuk.  
 Elemzéseink eredményeképpen a filogenetikai függőség mértéke nem 
különbözött szignifikánsan a zérótól. Ez azt jelenti, hogy a tavaszi érkezések korábbra 
tolódásának fokát fajspecifikus válaszként tekinthetjük mely az aktuális környezeti 
feltételekhez való közvetlen adaptációt jelez és amelyben csak kis mértékben vannak 
jelen filogenetikai kényszerek. Ez a megállapítás összhangban van RUBOLINI et al. 
(2007) eredményeivel, akik arra a következtetésre jutottak, hogy tavaszi érkezések 
időzítésében megfigyelhető változások szignifikánsan ismételhetőek voltak a fajok 
között. Ebben a tekintetben a FAD-trendek más fiziológiai és életmenet-jelleghez 
hasonlóan viselkednek, melyek gyakran mutatják a filogenetikai függőség alacsony 
fokát (GARAMSZEGI et al. 2005, BÓKONY et al. 2008, TÖKÖLYI et al. 2008). 
Ennélfogva, míg a filogenetika a fajok közti változatosság szignifikáns részét 
magyarázza (például a FAD-trendeknél RUBOLINI et al. 2007 alapján), ezt a 
változatosságot erőteljesebben határozzák meg adaptációs folyamatok (mint például a 
klímaváltozás), mint a közös leszármazási kapcsolatok. 
 A FAD-trendek egyik legerősebb prediktora a vonulási stratégia volt: a rövid 
távon vonuló fajoknál a tavaszi érkezések időpontja nagyobb mértékben tolódott 
korábbra, mint a hosszú távú vonulóké. Ez a megállapítás alátámasztja számos más, 
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európai és afrikai fajokon végzett vizsgálatok konklúzióit, melyek a tavaszi érkezési 
dátumoknak mind a legkorábbi julián-dátumok, mind pedig az adatok mediánján 
végzett elemzéseken alapulnak. (lásd: LEHIKOINEN et al. 2004, MACMYNOWSKI & 
ROOT 2007, RUBOLINI et al. 2007, THORUP et al. 2007, MILLER-RUSHING et al. 2008, 
MØLLER et al. 2008; de lásd: JONZÉN et al. 2006). A hosszú vonulási útvonalak 
korlátot szabhatnak a vonulás klímakapcsolt korábbra tolódásának mértékére, 
melynek számos tényezőből összetevődő hátterét LEHIKOINEN et al. (2004) elemezte 
egy, a témakört áttekintő munkájukban.  Ez a tanulmány arra a következtetésre jutott, 
hogy egyrészről a hosszú távon vonuló fajoknál a vonulás erősebb endogén kontroll 
alatt állhat, ami a mi eredményeinkkel ellentétben erősebb filogenetikai függőséget 
feltételez a klímaválaszban. Másrészről viszont ha a rövid távú vonulók az év 
egészében melegedő klimatikus viszonyokat tapasztalnak - mely időjárásbeli 
tendenciákat a délebbi területeken telelők csak a tavaszi vonulás során érzékelhetnek 
(LEHIKOINEN et al. 2004) - a rövid távon vonulók számára több információ áll 
rendelkezésre vonulási fenológiájuk időzítéséhez. 
 A vonulási stratégia hatásain túl három más életmenet-komponens bizonyult 
jelentősnek a tavaszi vonulási fenológiában mérhető változások magyarázatában. 
Elsőként a komplexebb táplálkozási stratégiával jellemezhető fajoknál volt 
jelentősebb előretolódás a FAD-trendekben, mint a nagyobb fokú táplálék-
specializációval jellemezhető madaraknál. Ennek az lehet az oka, hogy a 
tápláléktípusok szélesebb skálája a generalista fajok számára jelentősebb 
táplálékkínálatot eredményez a vonulás során és a fészkelőhelyekre való érkezés 
idején, így ezen fajoknál optimálisabb klímaválasz várható, mint a táplálékspecialista 
fajoknál. Ez az utóbbi megállapítás összecseng elméleti megfontolások predikcióival, 
melyek alapján a táplálékforrások elérhetőségének szélesebb időbeli tartománya a 
táplálékcsúcs időpontjának korábbra tolódása által indukált erősebb reakciót 
eredményezhet, ha mind a költés előtti mortalitás és a territóriumokért vívott harc 
gyakorisága viszonylag alacsony (JONZÉN et al. 2007). Ez a megállapítás lehet igaz a 
mi adatbázisunkban szereplő, viszonylag nagy testű és nem üregben fészkelő fajokra.  
 Másrészről viszont nem találtunk összefüggést a tavaszi vonulás időzítése és 
az élőhely, generációs idő, valamint a fészektípus között. Ez alapján feltételezhetjük, 
hogy ezen jellegek csak kisebb hatással vannak a vizsgálatunkban szereplő fajok 
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FAD-trendjeire, de nem állítjuk, hogy ilyen összefüggések általánosságban nem 
állhatnak fenn. Először is, adatbázisunkban dominálnak a vizes élőhelyekhez kötődő 
fajok (elsősorban vízi- és partimadarak), míg egy észak-amerikai, több élőhelytípus 
adatain alapuló tanulmány eredményei alapján a tavaszi vonulás jelentősebb 
mértékben tolódott korábbra füves élőhelyekhez kötődő fajoknál, mint más taxonok 
esetében (BUTLER 2003). Másodsorban, az adatbázisunkban szereplő fajok 1-3 éves 
korukban válnak ivaréretté, így feltételezhetően ezeknél a madaraknál nem 
tapasztalható időbeli elcsúszás a klímaváltozásra adott reakcióikban. Azonban a 
klimatikus folyamatok által indukált adaptációs folyamatok lassabbak lehetnek 
hosszabb generációs idejű fajoknál, mint például a tengeri madaraknál, melyeknek 
hosszabb generációs idejük trend szintjén pozitívan korrelál az élettartammal 
(SANDVIK & ERIKSTAD 2008). Harmadsorban, vizsgálatunk természeténél fogva csak 
kevés adattal rendelkeztünk másodlagosan üregben fészkelő fajokról, így tehát 
elemzéseink nem voltak alkalmasak a fészkelőhely hatásának kimutatására. A rövid 
távon vonuló vizsgált fajok közül az üregben fészkelőknél úgy tűnt, hogy a FAD-
értékek jelentősebb mértékben tolódnak korábbra, mint a nyílt fészkelőhelyet 
használó fajok, ami alátámasztja azt a predikciót, mely szerint az üres 
fészkelőüregekért zajló erős kompetíció felerősíti a tavaszi érkezések korábbra 
tolódását indukáló szelekciót (RUBOLINI et al. 2005). Mivel azonban a rövid távon 
vonuló üregköltő fajokról csak alacsony mintaszám állt rendelkezésre, ez a 
feltételezés további vizsgálatokat igényel. Elsősorban azért, mert elméleti 
megfontolások alapján a fészkelőhelyekért vívott erősebb kompetíció gyengítheti a 
táplálékcsúcs időzítésének eltolódására adott fenológiai választ (JONZÉN et al. 2007).  
 SPOTTISWOODE et al. (2006) korábbi megállapításaival ellentétben 
elemzéseink eredményei nem támasztják alá azt a hipotézist, mely szerint az ivari 
szelekció fontos szerepet játszik a tavaszi érkezések időzítésében. Sem a szociális 
vagy genetikai értelemben vett szaporodási rendszer, sem számos ivari szelekciót 
leíró jelleg dimorfizmusa nem mutatott kapcsolatot a FAD-trendekkel, még akkor 
sem, ha a vonulási távolságra kontrolláltunk. Az egyetlen kivétel az EPP-arány és a 
vonulási távolság interakciója volt, ami jelzi, hogy a vizsgálatunkban szereplő 11 
rövid távon vonuló faj közül a magasabb EPP-arány a tavaszi érkezések nagyobb 
mértékű korábbra tolódását eredményezte. Ennélfogva a spermakompetíció által 
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indukált erős szelekciós kényszer elősegítheti a tavaszi vonulás korábbi időzítését 
legalábbis olyan fajoknál, melyeket kevésbé korlátoz a vonulási távolság. Azonban 
mind a SPOTTISWOODE et al. (2006; n = 9 faj) elemzéseiben, mind a mi 
vizsgálatunkban alacsony volt az erre a kérdésre vonatkozó mintaszám, a ivari 
szelekciónak az érkezési trendekre gyakorolt hatása továbbra is bizonytalan marad. Itt 
fontos megjegyezni, hogy az „ivari szelekciós index” és az érkezési dátumok közti 
összefüggések kizárólag az észlelési dátumok éves mediánjánál kerültek kimutatásra, 
nem pedig az első észlelési dátumoknál. Bár az érkezési dátumok mediánját 
potenciálisan kevésbé befolyásolják deviáns viselkedésű egyedek adatai és 
megfigyelési hibák, mint a FAD-értékeket, a legkorábban vonuló egyedek 
intenzívebben reagálhatnak a klímaváltozásra, mint a populáció többi tagjai 
(LEHIKOINEN et al. 2004). Ezért a vizsgálatunk alapjául szolgáló viszonylag nagy 
mintaszám alapján az ivari szelekciónak a FAD-trendekre gyakorolt hatásának teljes 
hiánya arra utal,  hogy a madarak párzási kompetíciója nem befolyásolja jelentős 
mértékben a klímaválaszt. Hasonlóképpen, MØLLER et al. (2008) nem talált 
összefüggést az ivari dikromatizmus és a vonulási dátum változásai között közel száz 
madárfaj diverz halmazán. 
 Összefoglalva, vonuló madárfajok diverz halmazán kimutattuk, hogy a 
vonulási fenológiának klimatikus folyamatokra adott válaszát (a FAD-értékek 
korábbra tolódásával mérve) a hosszú távú vonulási stratégia, táplálék-specializáció és 
kiterjedtebb költés előtti vonulás korlátozzák, illetve a nagyobb termékenységi 
mutatókra irányuló szelekció gyorsítja. Ezen következtetések alapján 
megállapíthatjuk, hogy az életmenet-jellegek és az ökológiai változók alapvető 
szerepet játszhatnak a fajok környezeti változásokhoz történő adaptációjának 
mértékében.  
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3.2. Nagylepkék klímaválasza 
 
3.2.1. Bagolylepkék klímaválasza 
 
3.2.1.1. Bevezetés 
 Az elmúlt évtizedekben számos tanulmány mutatta ki a klimatikus hatások 
globális változásának ökoszisztémák szerkezetére és funkcionalitására gyakorolt 
hatásait (PARRY et al. 2007, WALTHER 2010, BURROWS et al. 2011).  A klimatikus 
folyamatok hatással vannak a fenológiára, populációdinamikára és életmenet-
jellegekre az élő szervezetek széles skáláján, melyek nagyszámú veszélyeztetett fajt is 
magukban foglalnak (PARMESAN 2006, FORREST & MILLER-RUSHING 2010, 
JENOUVRIER & VISSER 2011).  Pontosabban egyre több bizonyíték áll rendelkezésre 
arra vonatkozóan, hogy rovarok fenológiájának klímakapcsolt időbeli eltolódása 
felgyorsult az elmúlt évtizedekben (SINGER & PARMESAN 2010, HODGSON et al. 
2011). Így például sikerült kimutatni, hogy a rajzási fenológia jelentősen korábbra 
tolódott számos nagylepke-fajnál az elmúlt évtizedekben (STEFANESCU et al. 2003, 
HEIKKINEN et al. 2010, DIAMOND et al. 2011).  Emellett több, friss tanulmány jutott 
arra a következtetésre, hogy az éjjeli aktivitású nagylepkék éves generációszáma 
(voltinizmusa) változott az elmúlt évtizedekben (ALTERMATT 2010a, KOCSIS & 
HUFNAGEL 2011, GIMESI et al. 2012). Több vizsgálat mutatott rá arra is, hogy a 
klímaváltozás azáltal indukálhat nagyobb éves generációszámot ektoterm fajoknál, 
hogy hosszabb aktivitási periódust tesz lehetővé (ALTERMATT 2010a). Az éjjeli 
aktivitású nagylepkék szintén intenzív klímaválaszt mutatnak a rajzási idejük 
kezdetének korábbra tolódásával, bár a a klimatikus folyamatokra változatos módon 
reagálnak az ezen taxonokhoz tartozó rovarok (HODGSON et al. 2011, VALTONEN et 
al. 2011). 
 Az európai bagolylepkék a rovarfenológia klímaválaszának 
tanulmányozásához reprezentatív csoportnak tekintetők, mivel az egyik 
legfajgazdagabb rovarcsaládot képviselik, mely nagy diverzitású életmenetjelleggel 
rendelkező számos alcsaládra és nemzetségcsoportra (tribusra) oszlik, melynek 
hátterében klimatikus folyamatokhoz való alkalmazkodást lehet sejteni (KARSHOLT & 
RASOWSKI 1996). Ezen csoport klímaválaszában észlelhető nagyfokú sokféleség 
magyarázata feltehetőleg abban rejlik, hogy a nagylepkék tápnövény-fenológia 
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lekövetési képességét valószínűsíthetően számos ökológiai faktor és életmenet-jelleg 
befolyásolja (VAN ASCH & VISSER 2007, ALTERMATT 2010b, BREED et al. 2013). 
Ennek eredményeképpen mind a nappali, mind az éjszakai aktivitású nagylepkék 
állománycsökkenéseit gyakran tulajdonítják elterjedési területük és térben változó 
helyzetű klimatikus niche-ük térbeli eltolódásának, ami egyes alfajok regionális vagy 
teljes kipusztulásához vezetett (DEVICTOR et al. 2012). Korábbi vizsgálatok 
kimutatták, hogy a teleléskori fejlődési állapot befolyásolja a klímaválaszt a 
nagylepkéknél. Például az imágóként telelő fajoknál nagyobb fenológiai flexibilitást 
mutattak ki, mint a hernyóként vagy bábként telelő fajoknál, mivel ezek a telelés 
végeztével már rajzani kezdenek (DIAMOND et al. 2011).  
 Újabb tanulmányok kimutatták, hogy a klíma melegedése következtében 
feltételezhetően megnő egyes éjjel aktív lepkefaj vonulási mozgalmának térbeli 
skálája, mivel a vonuló populációk mozgékonyságuk miatt gyorsabban tudják 
lekövetni a klimatikus trendeket (SPARKS et al. 2007). Egyre több bizonyíték áll 
rendelkezésre arról, hogy a nagylepkék klímaválasza kontrasztos mintázatot mutat 
Európán belül, mind a másodlagos nemzedékek számában, mind pedig a rajzási 
fenológia időbeli mintázataiban (TOBIN et al. 2008, ALTERMATT 2010a, PÖYRY et al. 
2011, KHAROUBA et al. 2014). 
 Jelen tanulmányunkban az életmenet-jellegeknek és ökológiai faktoroknak a 
bagolylepkék (Noctuidae) fajgazdag családjnak klímaválaszaiban betöltött szerepét 
vizsgáltuk filogenetikai kapcsolatok figyelembevételével. A vizsgálat alapjául egy, 
Jósvafőn (Aggteleki-karszt, é.sz. 48,5°, k.h. 20,51°, 287 m. t.sz.f.m.) elhelyezett 
fénycsapda által gyűjtött bagolylepkék hosszú távú adatai szolgáltak. A vizsgálat 
szempontjából ez azért is jelentős, mert Közép-Európában csak nagyon kevés ilyen 
jellegű vizsgálatot végeztek eddig.  
 Bár egy friss vizsgálat kimutatta, hogy számos életmenet-jelleg játszhat 
szerepet a nagylepkék klímaválaszának meghatározásában (RADCHUK et al. 2013), mi 
csak azon faktorok hatását vizsgáltuk, melyeknek a klímaválaszban betöltött hatása 
szignifikánsnak bizonyult. Ennek megfelelően három ökológiai változó (élőhely-
specializáció, élőhely-specialistaként és élőhely-generalistaként kategorizálva; 
tápnövény-specializáció; tápnövény-típus: lágyszárú vagy fásszárú), illetve két 
életmenet-jelleg (vonulási stratégia és áttelelő stádium) már korábbi vizsgálatok 
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eredményei alapján fontos lehet a nagylepkék klímaérzékenységének  kialakításában 
(FORREST & MILLER-RUSHING 2010, DIAMOND et al. 2011).  
Vizsgálatunk a következő hipotéziseken alapult: (1) szélesebb skálájú élőhely-
preferenciával jellemezhető fajok feltehetőleg kevésbé érzékenyek klimatikus 
folyamatokra, mivel ezek a bagolylepkék kevésbé állnak az élőhely-fenológia 
klímakapcsolt változásainak kényszere alatt; (2) a táplálékgeneralista bagolylepke-
fajok kisebb mértékű korábbra tolódást mutathatnak a rajzási fenológiában (melyet a 
fogási dátumokkal mértünk), mint a specialista fajok, mert ezek kevésbé függenek 
egy vagy kis számú tápnövény fenológiájának időzítésétől; (3) a vonuló lepkefajok 
feltételezhetően szorosabban le tudják követni a klimatikus folyamatokat, mint a 
rezidensek, mivel az időjárásbeli folyamatok érzékelésére jobban alkalmazkodott 
érzékszervekkel rendelkeznek, ami a vonulás kezdetének flexibilitását teszi lehetővé 
(SPARKS et al. 2007, ALERSTAM et al. 2011); (4) végezetül, az imágóként telelő 
bagolylepkék gyorsabban követhetik le a klimatikus folyamatokat, mint a lárvaként 
vagy bábként telelők, mivel ezen lepkék a telelés befejezése után közvetlenül 
megkezdhetik a rajzást (NYMAN et al. 2012).  
 
3.2.1.2. Anyag és módszer 
3.2.1.2.1. Vizsgált terület 
Az Aggteleki-karszt bagolylepke-faunáját már intenzíven kutatták a múlt 
század utolsó évtizedeiben (VARGA 1999, SZABÓ et al. 2007). A vizsgálat alapjául 
szolgáló adatokat hosszú távon gyűjtött fénycsapda-anyagból nyertük. Az 
adatgyűjtéshez használt Jermy-típusú fénycsapdát 1988-ban telepítették az Aggteleki 
Nemzeti Parkba, a Tohonya-völgy Észak-Kelet felé néző oldalára. A csapda 125 W-
os higanyizzóval működött 20 éven keresztül 1988 és 2007 között, márciustól 
novemberig, összesen 4788 csapdanapon. A vizsgált terület egyedi lehetőséget nyújt 
az éjjeli lepkék klímaválaszának tanulmányozására, ugyanis a régió több 
biogeográfiai zóna metszéspontjában helyezkedik el, ahol eddig 406 bagolylepke-faj 
került azonosításra, ami Közép-Európában szokatlanul nagy értéknek számít (VARGA 
1999, 2012). Továbbá a vizsgált hegyoldalt nagy élőhelydiverzitású területek veszik 
körbe, melyek a régióra reprezentatív bagolylepke-faunának adnak otthont. A 
fénycsapda egy felhagyott gyümölcsöskertben, a vizsgálat időtartama alatt félszáraz 
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kaszálóként használt területen került elhelyezésre, melyet gyertyános tölgyesek 
(Waldsteinio – Carpinetum), xeroterm tölgyesek (Corno – Quercetum pubescentis), 
valamint mogyorócserjések (Coryletum avellanae) vettek körbe (SZABÓ et al. 2007). 
 
3.2.1.2.2. Klimatikus adatok 
 Az időjárási adatok a legközelebbi, Miskolc mellett található meteorológiai 
állomásról (é.sz. 48 °1', k.h. 20 °4') származtak, mely 60 kilométerre helyezkedett el a 
fénycsapdától. A nagyszámú mért klimatikus változó közül csak a napi 
középhőmérséklet és csapadékösszeg állt rendelkezésre a vizsgált időtartam teljes 
egészére. A nagylepkék biológiája szempontjából releváns klimatikus prediktorok 
időfüggésének becsléséhez a hőmérséklet havi és évszakos (tavasz: márciustól 
májusig; nyár: júniustól augusztusig; ősz: szeptembertől novemberig; tél: decembertől 
februárig) átlagokat és varianciáit, illetve a csapadék havi és évszakos átlagait 
valamint varianciáját számítottuk. Emellett meghatároztuk a kumulatív hőmérséklet 
időfüggését is, ami biológiai értelemben jobb magyarázó változója a klímaválasznak, 
mint a hőmérséklet (PÖYRY et al. 2011), amelyet a következőképpen számítottunk ki: 
a napi átlaghőmérsékleteknek az 5°C-os határérték felett levő részét összegeztük a 
következő időszakokra: 1.) január 1-március 31 között, 2.) január 1-április 30 között, 
3.) január 1-május 31 között, 4.) március 1-május 31 között. Az időjárási változók 
időbeli trendjeinek kiszámításához lineáris regressziót illesztettünk ezekre a függő 
változókra az eltelt évek függvényében. 
 
3.2.1.2.3. Fénycsapda-adatok 
 A fénycsapda minden évben március első napjaitól november első napjaiig 
működött (alacsony mértékű, 1-2 napos varianciával évente, extrém időjárási 
viszonyoknak megfelelően), összesen 4788 napon (átlag ± SD = 239,4 ± 12 nap 
évente). A fogott példányokat naponta kerültek összegyűjtésre, melyeket ezután 
vattarétegek között vagy rovartűn tárolták a fajszintű határozásig. A határozást Szabó 
Sándor és Varga Zoltán végezte, majd pedig az egyedek adatai adatbázisba kerültek, 
mely a fogás dátumát, a taxont és az egyedek számát tartalmazta.  
 A vizsgálat időtartama alatt 417 bagolylepke-faj 128045 egyede került a 
fénycsapdából begyűjtésre. A klímaválasz robusztus mértékeinek kiszámítása 
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érdekében csak azon fajok adatait használtuk az elemzésekben, melyekre legalább tíz 
különböző évből, legalább 15 évet átölelő időszakból álltak rendelkezésre gyűjtési 
adatok, mely alapján összesen 200 faj adatait tudtuk használni. A következő lépésben 
a fajonkénti állománytendenciák megbízható becsléséhez az adatbázist azon fajokra 
szűrtük le, melyekből legalább 20 egyed került évente begyűjtésre. Ennek 
eredményeképpen 70 faj adatait használtuk az elemzések során, melyekre az 
alábbiakban válogatott fajként utalunk. Az előbbi szűrési kritérium robusztusságát 
úgy teszteltük, hogy a 200 fajos adatbázisból eltávolítottuk a kevesebb, mint tíz fogási 
dátummal rendelkező fajokat, és megismételtük az összes elemzést ezen a 
fajkészleten.  
 Az első és utolsó csapdanap hatásának teszteléséhez kiszámítottuk a válogatott 
fajok fogási dátumainak eloszlását. Ez az elemzés azt mutatta, hogy az első és utolsó 
csapdanapoktól egy hetes perióduson belül eső első és utolsó fogási dátumok 
százalékos aránya nem érte el a 0,1%-ot, ezért valószínűtlen, hogy az első és utolsó 
csapdanapok első és utolsó működési dátumának évek közti varianciája 
befolyásolhatta a fenológiai mintázatokat.  
 
3.2.1.2.4. Ökológiai és életmenet jellegek 
A vizsgált fajok ökológiai igényeit leíró változókat és életmenet-
komponenseket a Noctuidae Europae (RONKAY et al. 2001, HACKER et al. 2002, 
FIBIGER et al. 2009, FIBIGER et al. 2010) sorozatból gyűjtöttük le. Ezen munkák 
alapján egy adott faj élőhely-specializációját specialistaként vagy generalistaként 
kategorizáltuk. A táplálkozási stratégiát a táplálékspecializáió mértékével 
(táplálékspecialista vagy -generalista) és a táplálék típusával (a hernyók 
tápláléktípusai alapján kategorizálva: lágy- vagy fásszárú). A telelési stádiumot 
imágó, báb és lárvaállapotúként kategorizáltuk (VARGA 2012). 
 
3.2.1.2.5. Filogenetikai és statisztikai elemzések 
A 3.1. fejezetben leírt elemzések logikáját követve a következő lépéseket 
követve végeztük az elemzéseket: (1) irodalmi adatok alapján rendelkezésre álló 
törzsfát vettünk alapul a filogenetikai elemzéseknek (MITCHELL et al. 2006; ZAHIRI et 
al. 2011) (2) a klímaválaszt leíró függő változók és ökológiai illetve életmenet-
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jellegek közti kapcsolatokat PGLS-modellekkel írtuk le (3) a PGLS-modellek alapján 
az egyes ökológiai és életmenet-jellegek relatív fontosságát információ-elméleti 
megközelítés alapján Akaike-féle információs kritériumon alapuló modellszelekciós 
eljárással határoztuk meg. A statisztikai elemzésekhez az R statisztikai 
programkörnyezetet, (R DEVELOPMENT CORE TEAM 2013) illetve ennek “ape” 
(PARADIS et al. 2011), “geiger” (HARMON et al. 2009), “MuMIn” (BARTON 2011) és 
“nlme” (PINHEIRO et al. 2009) témaspecifikus csomagjat. 
 
3.2.1.3. Eredmények 
Az adatgyűjtés 20 éves időtartama alatt az átlaghőmérséklet csak júniusban 
emelkedett szignifikáns mértékben (b=0,14°C/év; F1,17= 7,292; p=0,015). Sem az 
átlagos, sem a kumulatív hőmérsékletek nem mutattak szignifikáns változást, illetve a 
havi hőmérsékleti átlagok és varianciák, sem az összes csapadék-változó tekintetében 
nem tapasztaltunk egyértelmű trendet.  
 
3.2.1.3.1. A fogási adatok időbeli trendjei 
A vizsgált bagolylepke-fajok jelentős mértékű változatosságot mutattak a 
rajzási fenológia számos jellemzőjének évekre illesztett regressziós modelljének 
meredekségében. Az általunk tanulmányozott 70 faj közül 38 esetében tapasztaltuk, 
hogy az éves első fogási adatok korábbra tolódnak, melyek közül négy taxonnál 
mutattunk ki szignifikáns értékeket a rajzás időbeli eltolódásánál. A fogási dátumok 
mediánja, amik a rajzás legnagyobb tömegességét jelzik, az első észlelésekhez 
hasonlóan 34 bagolylepke-fajnál mutatták ki a rajzás időzítésének korábbra tolódását, 
bár ez a trend mindössze egyetlen fajnál bizonyult szignifikánsnak. Az éves fogási 
adatok utolsó julián-dátumai 27 fajnál tolódtak korábbra, melyek közül négy fajnál 
eredményeztek az elemzések szignifikáns értékeket. Ezzel szemben viszont 32 
taxonnál tapasztaltuk az első fogási dátumok későbbre tolódását, melyek közül csak 
egyetlen fajnál bizonyult ez a trend szignifikánsnak. A fogási dátumok mediánja 36 
bagolylepkefajnál mozdult a julián-dátumok nagyobb értékei felé, mely trendek közül 
három fajnál adódott szignifikáns trend. Az utolsó fogási dátumok 36 fajnál tolódtak 
későbbre, ahol szignifikáns kapcsolatot három fajnál mértünk. Az utolsó rajzási 
adatok 43 taxonnál mozdultak későbbi dátumok felé, melyek közül 5 faj mutatott 
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szignifikáns összefüggéseket. Bár az aktivitási periódus hossza 28 fajnál rövidült 
(három fajnál szignifikáns mértékben), ez az időszak 42 bagolylepke-taxonnál 
hosszabbodott meg a vizsgálat időtartama alatt, melyek közül 9 faj mutatott 
szignifikáns trendeket.   
A bagolylepkéknél átlagosan 4,075 (SE=0,902) nappal tolódtak korábbra az 
első fogási dátumok 1998 után, mind a 70 válogatott faj adatait figyelembe véve. 
Hasonlóképpen, a fogási dátumok mediánja 4,525 (SE=1,325) nappal tolódott 
későbbre a vizsgálati időszak második felében az 1998 előtti periódushoz képest. 
Ezzel szemben az utolsó rajzási adatok 7,547 (SE=1,325) nappal mozdultak a julián-
dátumok magasabb értékei irányába a két időszak között, mely közel kétszer akkora 
értéket képvisel, mint az első fogási dátumok későbbre tolódásának mértéke. Ennek 
eredményeképpen az aktivitási periódus hossza 2,842 (SE=1,151) nappal nyúlt meg a 
válogatott fajoknál (2.ábra).  
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3.2.1.3.2. A fenológiai változás összefüggései az ökológiai és 
életmenet-jellegekkel 
A filogenetikai jel (λ) egyetlen függő- vagy független változónál nem 
különbözött szignifikáns mértékben a zérótól. Kvalitatíve hasonló eredményeket 
kaptunk a vegyes lineáris modellek predikciói alapján, melyekben az alcsaládba 
ágyazott nemzetség, mint random faktor nem bizonyult szignifikánsnak (p > 0,067).  
Az első fogási dátumok időbeli trendjét szignifikánsan befolyásolta a táplálék típusa 
és a vonulási stratégia, melynek paraméter-becsléseihez tartozó 95%-os konfidencia-
intervallumok nem tartalmazták a zérót. Azon bagolylepke-fajoknál tolódtak az első 
fogási dátumok későbbre, melyek elsősorban fásszárú növényekkel táplálkoznak, míg 
a lágyszárú tápnövényeken élő fajoknál az első rajzási dátumok korábbra tolódtak (Σ= 
0,826; 3.táblázat). Eredményeink alapján a vonulási stratégia bizonyult a második 
legfontosabb prediktornak az első fogási dátum által mért klímaválasz 
meghatározásában, a vonatkozó PGLS-modelleken vett Akaike-összegeik alapján (Σ= 
0,749; 3.táblázat); a rezidens fajoknál nagyobb mértékben tolódott korábbra az első 
rajzási dátum, mint a vonuló fajoknál. A többi változó paraméterbecsléséhez rendelt 
konfidencia-intervallumok átfedtek a zéróval, így hatásukat nem tekintjük 
szignifikánsnak. A rajzás utolsó dátumainak fenológiájánál az áttelelő állapotnál 
kaptuk a vonatkozó PGLS-modellek támogatott alhalmazán vett Akaike-összegek 
maximumát (Σ= 1,0 ; 3.táblázat; 3.ábra). Hasonlóképpen, az áttelelő állapot adódott 
az utolsó fogási dátumok és aktivitási periódus hosszához tartozó PGLS-modellek 
egyetlen támogatott prediktorának: az imágóként telelő fajoknál a rajzás utolsó 
dátuma nagyobb mértékben tolódott későbbre és nyúlt meg az aktivitási periódus 
hossza, mint a lárva- vagy bábállapotban telelő fajoké (3.táblázat, 3.ábra). Ezen 
eredményekhez kvalitatíve hasonló eredményeket kaptunk a legalább tíz különböző 
fogási dátummal rendelkező fajok alhalmazán.  
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3.Táblázat. A PGLS-modellek prediktorainak a támogatott modelleken (Δi < 2.0) vett Akaike-összegei, 













∑ = 0,826  
β(SEu)= -0,395 
(0,145) 
 95% CI = (-0,678; 
-0,111) 
Vonulási stratégia 
∑ = 0,483 
β(SEu) = -0,497 
(0,575) 
95% CI = (-1,625; 
0,631) 
Telelőállapot 
∑ = 1,0 
β(SEu) = -2,674 (0,543) 
95% CI = (-3,737; -1,61) 
Telelőállapot 
∑ = 1,0 
β(SEu) = -3,018 (0,608) 
95% CI = (-4,21; -1,826) 
Vonulási stratégia 
∑ = 0,749 
β(SEu) = -0,547 
(0,243) 
95% CI = (-1,023; 
-0,07) 
Tápláléktípus   
∑ = 0,404 
β(SEu) = -0,376 
(0,365) 
95% CI = (-1,091; 
0,339) 
Vonulási stratégia 
∑ = 0,246 
β(SEu) = -0,227 (0,406) 
95% CI = (-1,023; 0,57) 
Vonulási stratégia 
∑ = 0,282 
β(SEu) = 0,265 (0,467) 
95% CI = (-0,651; 1,18) 
Élőhely-
specializáció 
∑ = 0,296 
β(SEu) = 0,252 
(0,15) 
95% CI = (-0,099; 
0,548) 
Élőhely-specializáció 
∑ = 0,299 
β(SEu) = 0,206 (0,36) 
95% CI = (-0,499; 
0,912) 
Tápláléktípus  
∑ = 0,209 
β(SEu) = -0,217 (0,301) 
95% CI = (-0,807; 0,373) 
Élőhely-specializáció 
∑ = 0,213 
β(SEu) = -0,212 (0,287) 
95% CI = (-0,774; 0,35) 
Táplálék-
specializáció 
∑ = 0,212 
β(SEu) = 0,224 
(0,165) 
95% CI = (-0,099; 
0,548) 
Táplálék-specializáció 
∑ = 0,293 
β(SEu) = 0,052 (0,404) 
95% CI = (-0,74; 
0,843) 
Táplálék-specializáció 
∑ = 0,183 
β(SEu) = 0,151 (0,293) 
95% CI = (-0,424; 0,725) 
Tápláléktípus   
∑ = 0,195 
β(SEu) = 0,099 (0,339) 
95% CI = (-0,564; 0,763) 
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∑ = 0,151 
β(SEu) = 0,386 
(0,303) 
95% CI = (-0,208; 
0,981) 
Telelőállapot 
∑ = 0,278 
β(SEu) = 0,097 (0,755) 
95% CI = (-1,384; 
1,577) 
Élőhely-specializáció 
∑ = 0,142 
β(SEu) = -0,018 (0,252) 
95% CI = (-0,512; 0,475) 
Táplálék-specializáció 
∑ = 0,186 
β(SEu) = -0,06 (0,331) 
95% CI = (-0,708; 0,588) 
 






 Jelen tanulmányunkban célul tűztük ki (1) a feltehetően jelenkori klimatikus 
folyamatok által indukált fenológiai válaszok leírásárát a bagolylepkék fajgazdag 
családjának reprezentatív halmazán, illetve (2) ezen reakciók ökológiai és életmenet-
jellegekkel alkotott lehetséges kapcsolatait. Meggyőződésünk, hogy megállapításaink 
korszerű módszertani megközelítések egyedi kombinációjának eredménye. Először is, 
adatbázisunk 20 éven át, standardizált módon gyűjtött adatokból állt össze. 
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Másodsorban, az egyetlen gyűjtőhelyről származó adatok a fajspecifikus 
klímaválaszok nagy prediktív erejű replikációját teszik lehetővé bagolylepke-fajok 
nagy elemszámú és szigorú kritériumok alapján szűrt fajkészletén, melynek 
eredményeképpen 70 fajon végzett többfajos analízisek elvégzésére nyílt 
lehetőségünk.  Harmadrészt, az elsősorban az első fogási dátumokat potenciálisan 
befolyásoló gyűjtéssel kapcsolatos torzító faktorok hatására kontrollálandó, 
többféleképpen becsültük a fenológia időzítését. 
A bagolylepkék fenológiáját tekintve, vizsgálataink nem mutattak ki 
egyértelmű mintázatokat a rajzási fenológia időzítésében, amit korábbi vizsgálatok 
alapján feltehetőleg a vizsgált fajok életmenet-jellegeinek változatossága 
eredményezett (ALTERMATT 2010a). Ezen túlmenően, a rajzási fenológia komplex 
trendjei vizsgálatunk azon megállapításának következménye lehet, mely szerint a 
klimatikus változókat tekintve egyedül a júniusi hőmérsékletnél tapasztaltunk 
szignifikáns időbeli trendeket, ami összecseng újabb vizsgálatok eredményeivel, 
melyek szerint 1990 után nem voltak egyértelmű trendek tapasztalhatók a globális 
klimatikus indexekben (STOCKER et al. 2013). Bár Magyarországon jelentős 
mértékben nőtt az éves átlaghőmérséklet az elmúlt évszázadban (MOLNÁR et al. 
2012), vizsgálatunk mindössze két évtizedet ölelt át, illetve a vizsgálati terület 
Kárpátok klímapufferelő hatása alatt álló területen helyezkedett el.  
Eredményeink azt mutatják, hogy a rajzási fenológia többféle mértékénél 
adódó időbeli eltolódások foka elsősorban a telelő stádiummal, a táplálék típusával és 
a vonulási stratégiával állt kapcsolatban. Részletesebben, az áttelelési állapot 
bizonyult az utolsó fogási dátumokkal és az aktivitási periódus hosszával jellemzett 
klímaválasz legerősebb prediktorának, ami hasonló trendeket mutat DIAMOND et al. 
(2011) megállapításaival. Ez az eredmény jelzi, hogy az imágóként telelő 
bagolylepke-fajok nagyobb mértékű fenológiai eltolódást mutatnak, mint a lárva- 
vagy bábállapotban hibernálók. Ez a megállapítás kiegészíti egy újabb vizsgálat 
konklúzióit, mely szerint fejlettebb állapotban hibernáló nagylepkék rajzása relatíve 
nagyobb mértékben tolódott korábbi dátumokra (DIAMOND et al. 2011). Azonban a 
rajzó populációk zömének és legutoljára fogott egyedeinek klimatikus reakciói közt 
jelentős eltérés tapasztalható. Mivel az adatbázisban szereplő, imágóként hibernáló 
fajok nem mutattak időbeli eltolódást a fogási dátumok mediánjainak tekintetében, 
dc_1076_15
Powered by TCPDF (www.tcpdf.org)
 39 
 
ezen fajok utolsó fogási dátumainál jelentősebb mértékű későbbre tolódás volt 
tapasztalható, mint a hernyóként vagy bábként telelő taxonoknál. A későbbre tolódó 
őszi aktivitás ezen fajok számára lehetővé teszi szénhidrát-tartalékaiknak feltöltését a 
hibernáció ideje alatt, ami megnöveli túlélési esélyeiket és szaporodási sikereiket. 
Ezen felül, ezek a lepkefajok elterjedési területük déli részén télen aktívak, ami arra 
utal, hogy az imágóként telelő fajok magyarországi klimatikus között aktivitásuk 
felfüggesztésére kényszerülnek a téli időszakban. Továbbá az az utolsó rajzó egyedek 
időben megnyúlt őszi aktivitása az őszi rajzás időzítésében tapasztalható plaszticitás 
eredménye lehet (LÁSZLÓ et al. 2000). A táplálék típusa szerepelt az első fogási 
dátumokkal mért klímaválaszra illesztett legjobban támogatott modellekben: a 
lágyszárú növényeken táplálkozó fajoknál nagyobb mértékben tolódott korábbra az 
első rajzási dátumokkal mért klímaválasz, mint a fásszárú fajokhoz kötődőknél 
(ALTERMATT 2010b, DIAMOND et al. 2011). Bár egy korábbi vizsgálat kimutatta, hogy 
a lágyszárú növények nagyobb eséllyel tolják korábbra fenológiájukat, mint a fásszárú 
fajok, (WALTHER et al. 2002), eredményeink arra utalnak, hogy a lágyszárú fajokon 
táplálkozó bagolylepkék gyorsabban tudják lekövetni a tápnövényeik fenológiáját, 
mint a fásszárú fajokon táplálkozók, ami a következő hipotéziseket indukálja. 
Elsőként, mivel a lágyszárú fajok átlagosan rövidebb élettartamúak, mint a 
fásszárúak, a velük táplálkozó rovarfajok nagyobb fenológiai szinkronizációra 
kényszerülnek, mint a fásszárú fajokon táplálkozó fajok hernyói. Másodsorban, a 
fásszárú növények általában nagyobb termetűek, mint a lágyszárúak, ezért a fásszárú 
növényekkel táplálkozó hernyók tápnövényük különböző részein jelentős fenológiai 
varianciát tapasztalhatnak, ami nagyobb fokú fenológiai szinkronizációt tesz lehetővé. 
Azonban a klímaválasznak a trofikus interakciók által indukált komplexitása 
megerősíti, hogy a Noctuidae család diverz módon kapcsolódik tápnövények széles 
skálájához. Például ezen fajok többsége fás társulásokhoz kötődik, illetve a tavasszal 
és ősszel aktív fajok többsége erdős élőhelyekhez kötődik. A vizsgálatunkban 
szereplő genusok a tápnövények széles skálájával táplálkoznak, melyek főként 
lágyszárúak (fűfélék az Apamea-fajoknál és gyakran Urticaceae a fenológiai 
értelemben plasztikusabb Plusiinae-fajoknál) vagy részben lágy- és fássszárú fajokkal 
(Acronictinae).  
A vonulási stratégia a klímaválasz támogatott prediktorának bizonyult. A 
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vonuló bagolylepke-fajoknál a rajzás első dátuma későbbre tolódott, mint a rezidens 
fajoknál, ami arra utal, hogy a délebbre eső régiókból érkező vonuló fajok a melegedő 
tavaszi időjárási viszonyokat később érzékelik, mint a helyben hibernáló fajok 
(ALERSTAM et al. 2011). Ez a megállapítás azt is alátámasztja, hogy a vonuló 
lepkefajoknak időre van szüksége, hogy elérjék Közép-Európát és így ezen fajokat 
rajzásuk kezdetét tekintve megelőzik a helyben imágóként telelő fajok. 
 
3.2.2. A magyar tarkalepke (Melitaea ornata CHRISTOPH, 1893) 
(Lepidoptera: Nymphalidae) klímaválasza 
 
3.2.2.1. Bevezetés 
 A negyedidőszakban bekövetkezett klímaváltozási folyamatok számos 
mérsékelt övi fajnál eredményezték elterjedési területük periodikus összehúzódását és 
kiterjedését. Az utolsó eljegesedési maximum (LGM) idején ezek a fajok dél-európai 
refúgiumokba, azaz a dél-európai félszigetek klimatikusan pufferelt területeire 
kényszerültek (például REINIG 1950, DE LATTIN 1967, BENNETT et al. 1991, HEWITT 
2000). Az ezután következő posztglaciális melegedési fázisokban ezen taxonok észak 
felé tudtak terjeszkedni expanziós nyomvonalakat követve, számos rezidens faj 
kivételével (például HEWITT 1996, 1999; TABERLET et al. 1998, SCHMITT 2007). 
Újabb tanulmányok  több mechanizmust feltételeznek ezen fajok túlélési stratégiáit 
illetően, például a kriptikus vagy extra-mediterrán típusú refúgiumok létezését: ez arra 
utal, hogy Európa korábbi elgondolások alapján az LGM idején jórészt fátlannak 
tekintett tájszerkezete alapos revízióra szorul (STEWART & LISTER 2001, WILLIS & 
VAN ANDEL 2004, SCHMITT 2007, PROVAN & BENNETT 2008, SVENNING et al. 2008, 
VARGA 2010). Bár bizonyos ismétlődő mintázatok felismerhetőek ezen 
folyamatokban, az egyes taxonok klímaválaszai erősen fajspecifikusnak bizonyultak 
(STEWART et al.2010), ami jelentősen függ az élőhelyválasztási stratégiáktól 
(BHAGWAT & WILLIS 2008). Ennélfogva a mérsékelt övi növény- és állatfajok 
potenciális refúgiumainak prediktálásához (például BENITO GARZÓN et al. 2007, 
LEROY & ARPE 2007, WALTARI et al. 2007, SVENNING et al. 2008; FLØJGAARD et al. 
2009) és a késő-glaciális illetve posztglaciális időszakokban zajló klimatikus 
folyamatok lekövetési képességének becsléséhez (NORMAND et al. 2011) a 
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klímamodellezési megközelítések fajspecifikus adaptációjára van szükség. Ezen 
modellek alapján predikciókat fogalmazhatunk meg az elterjedési területeknek a 
jelenlegi és jövőbeli klimatikus folyamatok eredményeképpen bekövetkező lehetséges 
változásairól. 
 Az elmúlt évtizedekben számos tanulmány detektálta a jelenlegi globális 
klimatikus trendeknek a különféle ökoszisztémákra és fajokra gyakorolt hatását 
(WALTHER et al. 2002, ROOT et al. 2003, PARMESAN 2006). A jelenlegi klíma-
hipotézisek konzisztens módon jósolnak kihalási és kolonizációs eseményeket, illetve 
az elterjedési területeknek a sarkok irányába történő elmozdulását és magassági 
komponenseiknek a magasabb tengerszint feletti magasságok felé irányuló 
vándorlását (LOARIE et al. 2009, JACKSON & SAX 2010).  
 A földhasználati módoknak az elmúlt két évtizedben tapasztalható jelentős 
változásai eredményeképpen (DE CHAZAL & ROUNSEVELL 2009) a klimatikus 
hatóerők és az elterjedési területek fragmentációja közti interakciók vezettek 
feltételezhetően számos veszélyeztetett faj szignifikáns mértékű 
állománycsökkenéséhez és kihalási valószínűségeinek növekedéséhez (DAWSON et al. 
2011).  
 A nagylepkék a gerinctelenek intenzív klímaválasszal jellemezhető csoportját 
képviselik, melyek közül nagyszámú taxon bizonyult sérülékenynek a klimatikus 
folyamatok (3.2.1. fejezet) és antropogén élőhelyfragmentációs mechanizmusok 
kombinált hatásaira (CORMONT et al. 2011). Így a nappali lepkék kiváló alanyainak 
tekinthetők a hosszú távú klimatikus predikciók tesztelésére, illetve az egyes időjárási 
prediktoroknak az elterjedési területek változásában betöltött szerepének elemzésében 
(WILSON et al. 2009).  
 Újabb tanulmányok konklúziói alapján a klíma-szcenáriók sikeresen 
alkalmazhatóak a globális változásnak a biodiverzitásra gyakorolt hatásának 
elemzésénél (NAKIĆENOVIĆ et al. 2000, HELLER & ZAVALETA 2009). Továbbá ez a 
megközelítés konzisztens mintázatokat mutatott a klimatikus hatásokban számos 
ektoterm fajon és biogeográfiai régióban végzett vizsgálatban (DEUTSCH et al. 2008). 
Részletesebben, a klimatikus modellezést alkalmazták a nappali lepkék 
kockázatbecslésénél és viselkedési adaptációinak elemzésénél (SETTELE et al. 2008, 
TOBIN et al. 2008).  
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 A fajok elterjedési területeinek modellezése a konzervációbiológia egyik 
alapvető célkitűzése (PHILLIPS et al. 2006). Ennek egyik legelfogadottabb 
megközelítését a MaxEnt szoftver implementálja, mely a csak jelenlét-adatokon 
alapuló („presence-only”) niche-modellezési technikát alkalmazza a maximális 
entrópia elv alapján (PHILLIPS et al. 2006). A MaxEnt prediktív ereje konzisztensen a 
legjobbnak bizonyult többi hasonló programcsomag közül (ELITH et al. 2006).  
 Jelen tanulmányunkban a fajok elterjedésének modellezési technikáját (a 
továbbiakban SDM) alkalmaztuk a viszonylag kevéssé ismert magyar tarkalepke 
(Meliteaea ornata) potenciális elterjedési területének prediktálásában. Ezt a fajt nem 
tárgyalja sem az Európai Nappali Lepkék Klimatikus Kockázati Atlasza (SETTELE et 
al. 2008), sem pedig az Európai Lepkék Elterjedési Atlasza (KUDRNA et al. 2011), 
valamint adathiányos taxonként hivatkozik rá a nappali lepkék vöröslistája (VAN 
SWAAY et al. 2011). 
 Vizsgálatunk elsődleges célja a magyar tarkalepke (1) potenciális elterjedési 
területének klimatikus modelleken alapuló prediktálása és (2) az LGM idején létezett 
lehetséges refúgiumterületeinek azonosítása morfometriai összehasonlításokkal 
kiegészítve, valamint (3) a 2080-ra előrejelzett elterjedési terület-modellek 
konzisztenciájának összehasonlítása, illetve klimatikus kockázatelemzésben 
alkalmazható következtetések levonása. 
 
3.2.2.2. Anyag és módszer 
3.2.2.2.1. A vizsgált faj 
 A magyar tarkalepkéről alkotott ismereteink jelentős mértékben bővültek az 
elmúlt években (TÓTH & VARGA 2011), melynek taxonómiai helyzetét csak az elmúlt 
években emelték faji szintre (RUSSELL et al. 2005, 2007) DNS-vizsgálatok 
(LENEVEAU et al. 2009) illetve enzim-polimorfizmusának elemzése alapján (TÓTH & 
VARGA 2010, 2011). A vizsgált faj közelrokon taxonoktól történő elkülönítését a 
hernyók (RUSSELL et al. 2007), a genitáliák, csápok és szárnymintázat morfológiai 
jellegei tették lehetővé (VARGA 1967, TÓTH & VARGA 2011).  
 Jelenlegi ismereteink szerint a magyar tarkalepke elterjedési területe magában 
foglalja Szicíliát, az Appenin-félsziget déli részét, a Balkán-félszigetet, a Kárpát-
medencét, Anatóliát, a Levante térségét, az iráni Kopeth Dagh- és Elburz-
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hegységeket, az ukrajnai Podóliai-fennsíkot, az oroszországi Volgográdi-régiót és az 
Ural-hegység déli részét, valamint Kazahsztánnak a kínai határhoz közel eső területeit 
(HESSELBARTH et al. 1995, KORSHUNOV & GORBUNOV 1995, RUSSELL et al. 2005, 
RUSSELL et al. 2007, KUZNETSOV 2010, TÓTH & VARGA 2010, 2011; JAKŜIĆ 2011, 
RUSSELL & PAMPERIS 2011). Bár bizonyítást nyert, hogy a magyar tarkalepke inkább 
ponto-mediterrán-turkesztáni, mint ponto-mediterrán elterjedésű faj, elterjedési 
területét tekintve számos megválaszolatlan kérdés adódik. 
 A magyar tarkalepke mono- vagy oligofágként ismert faj, melynek 
tápnövényei közé különféle regionálisan eltérő fészkesvirágzatúak (Asteraceae), 
illetve endemikus fajokat is tartalmazó imola-fajok (Centaurea) alhalmaza tartozik 
(RUSSELL et al. 2007). Ugyanakkor viszont jelenlegi adatok alapján a vizsgált faj 
kizárólag a magyar aszattal (Cirsium pannonicum) táplálkozik a Kárpát-medencében 
(VARGA 1967, VARGA et al. 2005, TÓTH et al. 2011). 
 A magyar tarkalepkénél - genitáliájának morfometriai jellegei alapján - négy 
morfotípust különböztetünk meg: (1) nyugati típus, mely magában foglalja az olasz, 
magyar és dél-nyugat ukrajnai populációkat; (2) keleti típus, mely a Balkán-
félszigettől Kis-Ázsián át a Kazahsztánig tartó, nagy kiterjedésű elterjedési területet 
érint; (3) levantei típus (4) észak-irán típus, mely a Kopeth Dagh és az Elburz-
hegységeket foglalja magába. Ezen morfotípusok elterjedési területét feltehetőleg 
térbelileg elkülönülő jégkorszaki refúgiumok hosszú időn át tartó szeparálódása 
alakította ki (TÓTH & VARGA 2011).  
 
3.2.2.2.2. Jelenlét-adatok 
Jelen vizsgálatunkban 255 különálló megfigyelési adat szerepel, melyek 
földrajzi koordinátáira illesztett 2,5 fokperces térbeli rács minden cellája legfeljebb 
egy észlelési rekordot tartalmaz. Ezen adatok többsége a Magyar Nemzeti 
Múzeumból, a Debreceni Egyetem gyűjteményéből és a Müncheni Állami Zoológiai 
Gyűjteményéből származik. Emellett olyan szakirodalomban hivatkozott adatokat is 
felhasználtunk, melyekhez fotók vagy genitália-adatok álltak rendelkezésre, illetve 
negyedik- vagy későbbi stádiumú hernyókról a fejkapszula színezetére vonatkozó 
leírás elérhető volt. Továbbá olyan, az Internetről gyűjtött adatokat is beillesztettünk 
adatbázisunkba, melyekhez tartozó fotók alapján a fajszintű azonosítás és a 
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gyűjtemény helyének megállapítása lehetséges volt. 
 
3.2.2.2.3. Statisztikai módszerek 
 A jelenkorra vonatkozó klíma-indexeket a WorldClim 1.4 verziójú 
adatbázisából nyertük, mely 1950-2000 között mért időjárási prediktorokat tartalmaz 
2,5 fokperces térbeli felbontásban (HIJMANS et al. 2005, http://www.worldclim.org). 
Az LGM idejére szimulált, 2,5 fokperces térbeli felbontású paleoklimatikus adatokat a 
PIMP2-program keretében belül (BRACONNOT et al. 2007a,b) generálták, melyeket 
szintén a WorldClim adatbázisából (http://www.worldclim.org/past) töltöttük le. 
 A jövőbeli klimatikus viszonyok modellezése céljából az International Panel 
of Climate Change (a továbbiakban IPCC) különböző emissziós predikciókat 
fogalmazott meg az üvegház-hatást okozó gázok és aeroszolok várható kibocsátási 
mennyiségét illetően, melyekre vonatkozó klimatikus szcenáriókat a WorldClim 
vonatkozó adatbázisából nyertük (www.worldclim.org/futdown.htm). A 2080-ra 
projektált klímahelyzet leírásához három klímamodellt használtunk, melyeket a (1) 
Kanadai Klímamodellezési és Elemzési Központ (CCCMA), a (2) Hadley Csatolási 
Modell-Központ (3. verzió) és a (3) Tudományos és Ipari Kutatási Szervezet 
Nemzetközössége (CSIRO) fejlesztett ki. Minden egyes klímamodell két különböző 
emissziós szcenáriót ír le: egy konzervatív (a2a) és egy liberális (b2a) jellegű 
megközelítést követve. Elemzéseink során minden klímamodellt és a hozzá tartozó 
szcenáriókat külön tárgyaltuk.  
 A vizsgált lepkefajra vonatkozó előzetes biológiai információk alapján hat 
különböző bioklimatikus változót használtuk a modellek illesztéséhez, melyeket a 
következő szempontok alapján választottunk ki. Mivel a vizsgált faj mediterrán 
elterjedéssel jellemezhető, mely számára a meleg és száraz nyarak elengedhetetlenek, 
a tavasz második felének és a nyárnak az átlaghőmérséklete (Bio10) fontos klimatikus 
prediktor lehet.  Ezzel szemben a téli hőmérséklet kevésbé játszhat szerepet az 
elterjedési terület kialakításában, ugyanis a hernyók egy kritikus testtömeg elérése 
után esztiválni kezdenek környezeti viszonyoktól függetlenül: ebben az időszakban a 
hernyók rendkívül ellenállóak a szélsőséges hőmérsékleti viszonyokra, hiszen még -
18 °C-on is képesek túlélni. Mivel a magyar tarkalepke félszáraz és száraz 
élőhelyeken él, tápnövény-preferenciájából adódóan és a nyári szárazsághoz 
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alkalmazkodott életciklusából adódóan, elterjedési területének meghatározásában 
feltehetőleg szerepet játszik a nedvesség. Ennélfogva a rendelkezésre álló 
bioklimatikus változók közül az év legcsapadékosabb negyedén vett csapadékösszeget 
(Bio16) potenciális faktornak tekintettük, mivel ennek segítségével a folyamatosan 
magas nedvességtartalommal jellemezhető térségek, ahol a vizsgált faj nem tud 
túlélni, kizárhatók az elemzésekből. 
 A legmelegebb negyedév csapadékmennyisége (Bio18) alkalmasnak bizonyult 
korábbi vizsgálatok alapján a nyári szárazsággal jellemezhető régiók azonosításra. 
Emellett a legcsapadékosabb negyedév átlaghőmérséklete átlaghőmérséklete (Bio8) 
és csapadékeloszlásának szezonalitása (Bio15) alkalmazható a Bio18 és Bio16 
hatásainak finomhangolására, például a csapadék éves eloszlásának jellemzésére. A 
hegyvidéki területek jelenlétének figyelembevételéhez a tengerszint-feletti 
magasságra is kontrolláltunk a modellekben. Ezen kiválasztott változók közti 
kapcsoltságok felderítéséhez Pearson-féle korrelációs koefficienseket számítottunk az 
ENMtools 1.3 szoftverrel (WARREN et al. 2010).  
 A MaxEnt 3.3.3 elemző szoftver futtatásához az alapbeállításokat használtuk 
(http://www.cs.princeton.edu/_shapire/Maxent). A program által szolgáltatott 
eredményeket  befolyásolhatja a háttérmintaként használt régió (VANDERWAL et al. 
2009), így a Palearktisz nyugati és központi régióit alkalmaztuk háttér-rétegként, 
mivel vizsgálatunk célterületei ezekre a földrajzi egységekre korlátozódtak. Az 
elemzések kimeneti rácselem-tartománya logisztikus skálán értelmezendő, melynek 
minden cellája a vizsgálati fajnak az adott rácsra vonatkozó előfordulási 
valószínűségét adja meg (PHILLIPS & DUDÍK 2008). Bár minden modell a teljes 
adatkészleten vett értékeket szolgáltatott, az illesztett függvények becslési hibáinak 
kiszámításához a tízszeres kereszt-validációs eljárást alkalmaztuk. Az összes modellt 
mind múlt-, mind jövőbeli időtartományokra leképeztük.   
 A mintavételi torzítás becsléséhez szolgáló grid-adatok generálásához a 
Hawtools, ArcGis és SPSS szoftvereket használtuk. A súlyozó felületet a faj-
előfordulási adatoknak a szórással értelmezett Gauss-féle kernel-becslésével 
generáltuk, melynek technikai részleteit ELITH et al. (2010) munkája adja meg a 
mintavételi torzítás ellensúlyozásra koncentrálva. A projekciók generálásakor a 
„rögzítéses halványítás (fade by clamping)” nevű függvényt alkalmaztuk a képzési 
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tartományon kívül eső változó-értékek esetén, az ezen értékeknek a képzési tartomány 
burkológörbéjéhez történő eltolásával.  
 A klimatikus folyamatoknak a vizsgált faj elterjedési területére gyakorolt 
hatásának becsléséhez a DIVA-GIS programkörnyezetet használtuk. A 
modellalkotásnál küszöb-kritériumot (10-százalékos képzési jelenlét-adatot), jelenlét- 
(1) és hiány- (0) rasztereket hoztunk létre. A jövőbeli viszonyok prediktálása céljából 
a jelenlét-értékeket 1-ről 2-re változtattuk, melyet rácsátfedési eljárás követett, ami 
minden cella esetén négy lehetséges állapotot indikál: (1) Erőteljes klímahatású 
területek, ahol az adott faj a jelenlegi klimatikus körülmények között potenciálisan 
előfordul, de nem lesz alkalmas a jövőben; (2) A realizált niche-tartományon kívül 
eső területek, melyek sem a jelenlegi, sem pedig a modellezett jövőbeli 
időintervallumokban nem lesznek alkalmasak; (3) Gyenge klimatikus hatások alatt 
álló területek, ahol a vizsgált faj mind a jelenlegi, mind a jövőbeli klimatikus 
viszonyok között potenciálisan előfordulhat; (4) Új alkalmas területek, ahol a 
kérdéses faj a jövőben potenciálisan előfordulhat, de amelyek nem alkalmasak sem a 
jelenlegi, sem pedig jövőbeli kolonizálásra (SCHELDEMAN & ZONNEVELD 2010). Ezen 
eredmények alapján az areaváltozások mértékét a következő képletek alapján 
számítottuk: An(%) = 100*An/Ap, Ad(%)=100*Ad/Ap, As(%) = 100*As/Ap, ahol An az 
új, Ap a jelenleg alkalmas területek kiterjedése, Ad az areacsökkenés mértéke, As 
pedig a stabil elterjedési területek nagyságát jelzi.  
 A processus posterior gemetriai morfometriai adatait TÓTH & VARGA (2011) 
munkájából vettük át és GIS-alapú módszertannal elemeztük. A következő lépésben 
az adatokon diszkriminancia-analízist végeztünk, melynek során az első tengelyt 
inverz távolság-súlyozással interpoláltuk a QGIS 1.7. szoftver segítségével (IDW, 




Az előzetesen kiválasztott változók közti korreláció mértéke a kritikus érték alattinak 
bizonyult minden esetben (r
2<0,75). A modellek mindegyike jelentősen 
támogatottnak adódott (átlagos AUC = 0,918, SD = 0,021) SWETS (1988) definíciói 
alapján.  
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 A változók részesedésének elemzése alapján a Bio10 (a legmelegebb 
negyedév átlaghőmérséklete), a tengerszint-feletti magasság és a Bio16 (a 
legcsapadékosabb negyedév csapadékösszege) bizonyultak az elterjedési terület 
legfontosabb faktorainak palearktikus skálán. A változók fontossági értékein futtatott 
jackknife-tesztek eredményei alapján a Bio10 változó szolgáltatta a legmagasabb 
információtartalmat, míg a Bio16 faktor tartalmazta a más változók által nem 
szolgáltatott információ legnagyobb hányadát.  
 
3.2.2.3.2. Jelenlegi elterjedési terület 
 A jelen klimatikus viszonyokra prediktált potenciális elterjedési terület jól 
illeszkedett az ismert előfordulási adatokra, mely új lehetséges előfordulási területeket 
is jelez. A modell predikciói alapján az Ibériai-félsziget nagy valószínűséggel lenne 
alkalmas a magyar tarkalepke számára. Bár a modell potenciális előfordulási 
területeket jelez Délkelet-Franciaországban Provence tartományt is beleértve, Dél-
Németországban, Kelet-Ausztriában, Dél-Szlovákiában és Dél-Ukrajnában a Krím-
félszigettel együtt, ezidáig nem rendelkezünk megfigyelési adatokkal ezekről a 
lehetséges területekről.  
 Bár mindössze kevés előfordulási adat származik Kazahsztán keleti 
határvidékéről, a modell nagy kiterjedésű, klimatikus értelemben alkalmas területeket 
mutat az Altáj- és Tarbagataj-hegységekből, illetve Dzsungár-Alatu vidékéről. 
Emellett a modell potenciális előfordulási területeket jósol a Kuh-e-Baba 2600 
méteres tengerszint-feletti magasságban található régióira Afganisztánban, Észak-
Nyugat Pakisztánban, Kelet-Üzbegisztánban, Nyugat-Tadzsikisztánban, illetve 
Nyugat-Kirgizisztánon belül a Tien-Sanra, Alaira, a Kirgiz-hegységre és Talassz-
Alataura.  
 
3.2.2.3.3. Potenciális refúgiumok az LGM alatt 
Az IDW-interpolációs eljárás az UPGMA-fa által szolgáltatott mintázathoz 
hasonló eredményt mutatott (4.ábra), melyben a fentebb említett négy (nyugati, keleti, 
iráni és levantei) típusok azonosíthatóak. A modell által prediktált refúgiumok az 
Appenin-félsziget és Szicília déli részén, a Balkán-félsziget déli területein, Kis-
Ázsiában, a Levante térségében, az Elburz-hegységben és a Nyugati-Zagros iráni 
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területein találhatóak (4.ábra), ami összhangban van a jelenleg ismert elterjedési 
területekkel és taxonómiai osztályozással. A modellpredikciók kevéssé valószínű 
refúgiumokat is jeleznek az Ibériai-félszigeten, Észak-Afrikában és Közép-Ázsiában. 
 
3.2.2.3.4. 2080-ra vetített predikciók 
Az összes vizsgált szcenárió alapján az elterjedési terület észak felé fog 
eltolódni, melynek során viszont a potenciális area csökkenése várhatóan 30-63% 
között fog ingadozni a megvalósult klíma-szcenáriótól függően. Mivel nincsenek 
előfordulási adatok az Ibériai-félszigetről és Észak-Afrikából, ezen adatokat az 
areaexpanzió és -kontrakció során kizártuk realisztikusabb eredmények elérése 
érdekében. A legjelentősebb mértékű kihalás a ponto-mediterrán régióban és Közép-
Ázsiában valószínű a prediktált időszakban (5.ábra).  
 
 
4.ábra Az LGM idejére prediktált potenciális refúgiumok kiemelve (a) az elméleti rekolonizációs 
útvonalakkal; (b) az UPGMA-fenogram Mahalanobis-távolságokon alapszik, Melitaea scotosia-t 
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5.Ábra. Különböző klímaszcenáriók alapján modellezett klimatikus folyamatok hatása a Melitaea 





 Vizsgálatunkban a magyar tarkalepke potenciális elterjedési területét 
prediktáltuk három különböző időskálán, melyet az alábbiakban részletezünk.  
 A magyar tarkalepke jelen klimatikus viszonyokra prediktált elterjedési 
területe nagyobb, mint az ismert area, mely alapján új előfordulási adatok várhatóak 
Oroszország déli részéből, Közép-Ázsiából és Európa egyes kevésbé felmért 
területeiről, mint amilyen a Balkán-félsziget és Nyugat-Ukrajna. Modellünk emellett 
klimatikusan alkalmas területeket jósol Dél-Franciaországban, ahonnan eddig 
egyetlen nőstény meg nem erősített adatát ismerjük Provence tartományból (RUSSELL 
et al. 2007), ami további vizsgálatok szükségességét jelzi ebből a régióból.  
 A magyar tarkalepke hiányát az Ibériai-félszigetről a következőképpen 
magyarázhatjuk: (1) történeti folyamatok révén, melyek során a faj számára ez a régió 
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elérhetetlennek bizonyult és (2) ökológiai viszonyok eredményeképpen, melyek a faj 
regionális szintű kihalását okozták. Számos korábbi filogeográfiai tanulmány mutatott 
rá, hogy a Pireneusok hatékony barriernek bizonyultak számos ibériai faj 
expanziójával szemben, illetve blokkolták közép- és kelet-európai fajok beáramlását 
(HEWITT 1996, 1999; TABERLET et al. 1998, SCHMITT 2007). Az Ibériai-félsziget és 
Északnyugat-Afrika közötti kapcsolatokat is ki lehet zárni, mivel a Maghreb régióban 
a közelrokon Melitaea punica él, mely szintén hiányzik az Ibériai-félszigetről. 
Ráadásul egy újabb, európai növényfajokon végzett kiterjedt vizsgálat (NORMAND et 
al. 2011) kimutatta, hogy az elemzett fajok egyhatodánál az elterjedési területet 
elsősorban nem klimatikus viszonyok, hanem a barrierek térbeli elhelyezkedése 
alakította ki. A potenciális területek elérhetősége különösen fontos a limitált 
diszperziós képességű, az eljegesedett régiók déli részén, illetve szűk elterjedésű dél-
európai fajok számára. A magyar tarkalepkére ezen kritériumok közül több is igaz, 
mivel oligofág vagy tápnövény-specialista, illetve xeroterm füves élőhelyekhez és 
erdős-sztyeppekhez kötődő ponto-mediterrán-turkesztáni elterjedésű faj. Így a fentiek 
alapján feltételezhető, hogy a vizsgált faj az Ibériai-félszigetről való hiánya inkább 
annak elérhetetlensége és nem klímakapcsolt regionális kihalása lehet az oka. 
 Fajok kolonizációs története rendkívül összetett lehet, melynek során ismételt 
visszahúzódási, expanziós és helyettesítéses mechanizmusok is fordulnak elő, mint 
azt a sakktáblalepke (Melanargia galathea; HABEL et al. 2011) és a nagy 
ökörszemlepke (Maniola jurtina; DAPPORTO & BRUSCHINI 2012, DAPPORTO et al. 
2011a) esetében kimutatták. Ezen fajoknál a genetikai és morfológiai adatok 
alátámasztják egy leszármazási vonal recens invázióját, ami az eredeti 
újrakolonizálási mintázatról alkotott elképzeléseinket módosította. Mivel a jelen 
tanulmányban a genitália morfometriai jellegeinek földrajzi mintázatai nem jeleznek 
ilyen folyamatokat, az eredeti, egyszerűbb elképzelés tűnik valószínűbbnek az 
„Occam borotvája” elve alapján.  
 Az LGM idejére vetített elterjedési terület elhelyezkedésére vonatkozó 
elképzeléseink kialakításában figyelembe vettük STEWART et al. (2010) munkáját, 
mely a negyedidőszaki refúgiumokat az elterjedési terület maximális kontrakciója 
által meghatározott földrajzi régióként definiálja. Ez a fogalom esetünkben úgy 
értelmezhető, hogy a különböző klimatikus viszonyokhoz alkalmazkodott fajok 
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függetlenül reagálnak klimatikus folyamatokra (HEWITT 1996, TABERLET et al. 1998, 
BHAGWAT & WILLIS 2008, STEWART et al. 2010). A magyar tarkalepke prediktált 
refúgiumterületein, így a Balkán-félsziget déli részén, Kis-Ázsiában és a Levante 
térségében feltehetően erős populációk éltek. Másrészről viszont jóval kevesebb 
információ áll rendelkezésre számos Közép-Ázsiára prediktált izolált refúgiumokról. 
A genitália-morfometriai vizsgálatok eredményei négy refúgiumterület létezését 
támasztják alá az Appenine-félszigeten, a Balkán-félszigeten és Anatóliában, a 
Levante térségében és az iráni Elburz-hegységben. Mivel azonban a gentiália 
morfometriai mérései nem utalnak dél-oroszországi és közép-ázsiai izolált 
refúgiumokra, ennek a kérdésnek a megválaszolása további vizsgálatokat igényel.  
 A korábbiakhoz hasonlóan, a hernyók morfológiai jellegei is határozott 
földrajzi trendeket mutatnak: míg az olasz- és magyarországi példányoknál a 
hibernáló lárvaállapotú egyedéknél ugyanaz a monomorf színezet és téglavörös 
fejkapszulák, valamint okkersárga vagy barnás tüskék és sávok nélküli egyszínű 
fekete test figyelhetőek meg, a dél-balkáni, levantei és dél-orosz egyedek jóval 
polimorfabbak (VARGA et al. 2005, VARGA 2007, RUSSELL et al. 2007, KUZNETSOV 
2011). 
 A genitália-morfometria és az elterjedési terület bioklimatikus modellezése 
eredményeinek kombinációja négy fő refúgiumterület létezését támasztja alá, 
melyeken belül a Levante térségében és az Elburz-hegységben élő populációk az 
Appenin- és Balkán-félszigeten, illetve az Anatóliában élőkkel szemben nem tudtak 
terjeszkedni.  
 A Kárpát-medencének délnyugati irányból történő posztglaciális 
rekolonizációját nemcsak jelenkori elterjedési adatok, hanem genitála-morfometriai 
vizsgálatok is alátámasztják. Itt megjegyzendő, hogy hasonló mintázatokra utalnak az 
ezüstkék boglárkalepke (Polyommatus coridon) filogeográfiai vizsgálatai (SCHMITT & 
SEITZ 2001, 2002).  Valamint hasonló mechanizmusok létezése feltételezhető számos 
xeroterm, délkelet-európai lepkefajnál, mint például a törpe busalepkénél (Spialia 
orbifer), az ibolyaszín boglárkalepkénél (Polyommatus thersites), a rozsdaszínű 
gyöngyházlepkénél (Brenthis hecate), illetve a közönséges szemeslepkénél 
(Arethusana arethusa), melyek gyakoriak a Kárpát-medence nyugati és központi 
hegyvidéki területein, de ritkábbak a régió keleti részében (VARGA et al. 2005, 
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VARGA 1995). Hasonló mintázatok figyelhetőek meg egyes orchideafajoknál is, mint 
például a Bertoloni-bangónál (Ophrys bertolonii), a poszméh-bangónál (O. flucifora) 
és az adriai sallangvirágnál (Hymantoglossum adriaticum). A magyar tarkalepke 
előfordulása jóval foltosabb, mely nemcsak klimatikus kényszerek alatt áll, hanem az 
alkalmas élőhelyek foltos eloszlása is korlátoz, melyek hatással vannak a faj túlélési 
és expanziós mintázataira is. 
 Dél-Kelet Európát feltehetőleg a Balkán-félszigeten és Anatólián át 
kolonizálta újra a magyar tarkalepke. Ezen populációk bizonyultak a 
legexpanzióképesebbnek, mivel a morfometriai eredmények arra utalnak, hogy a dél-
orosz és kelet-kazahsztáni állományok feltehetőleg ebből a régióból származnak. 
Hasonlóképpen számos, Kis-Ázsiában, Iránban és Közép-Ázsiában széleskörben 
elterjedt sztyeppei faj (xeromontán taxonokat is beleértve) a Volga alsó folyásáról és a 
Dél-Ural környékéről származó elterjedési adattal rendelkezik : például a kökörcsin-
földibagoly (Chersotis elegans), a rézbarna földibagoly (Ch. capnistis), illetve az 
Euxoa basigramma, Dichagyris squalorum, D. vallesiaca, Eugnorisma chaldaica és 
E. ignoratum bagolylepke-fajok.   
 A 2080-ra vetített predikciók számos fajspecifikus konzervációs javaslatot 
tartalmaznak. Bár a klímaszcenárióknál bizonytalanságok is ismertek (BEAUMONT et 
al. 2007), mégis jól használhatóak jövőbeli természetvédelmi kezelési tervek 
elkészítéséhez, mint arra számos újabb vizsgálat rávilágított (például DAVIES et al. 
2006, WILLIS et al. 2009). Bár a klímaszcenáriók a potenciális areák észak felé 
tolódását jósolják konzisztens módon, az új elterjedési területfoltok térben nem 
egyenletesen helyezkednek el. Ennek a mintáknak az elemzéséhez figyelembe kell 
venni az egyes régiók elérhetőségét (NORMAND et al. 2011). Marginális és 
szuboptimális elhelyezkedésű populációk nagyobb valószínűséggel terjeszkednek 
észak felé a jövőben, elsősorban Oroszország és Ukrajna sztyeppei és erdős-sztyeppei 
területein.  
 Közép- és Nyugat-Európában két központi terület különíthető el: a még nem 
bizonyított, de nagy valószínűségi szinten potenciális dél-franciaországi és magyar 
állományok. Emellett vizsgálatunk alátámasztja, hogy az elterjedési területek 
változását sokszor nem kizárólag klimatikus hatások, hanem elérhető távolságban 
elhelyezkedő élőhelyek térbeli eloszlása is befolyásolja. A magyar tarkalepke 
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alaposan tanulmányozott és védett magyarországi alfaja (M. ornata kovacsi) jó 
alanyául szolgál ezen vizsgálatoknak, mivel tápnövény-specialista és száraz, illetve 
félszáraz gyepekhez kötődik. Bár predikcióink ezen alfaj számára Magyarországon 
egyre optimálisabb klimatikus viszonyokat jósolnak, az ország területének jelentős 
részén állományai csökkenő tendenciát mutatnak, melynek hátterében feltehetően 
élőhelyvesztési és nem klimatikus hatások állnak.  
 Összefoglalva, a magyar tarkalepke elterjedési területének jövőbeli klimatikus 
viszonyokra prediktált észak felé tolódása nem lesz lehetséges megfelelő élőhelyeinek 
és potenciális központi állományainak hatékony védelme nélkül. 
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3.3. Növények klímaválasza 
3.3.1. Az orchideák klímaválasza 
 
3.3.1.1. Bevezetés 
A jelenkori klimatikus folyamatok hatásaival kapcsolatban a növények klimatikus 
válaszának megértése különösen fontos, mivel primer producensek lévén fontos 
alkotói a legtöbb földi ökoszisztémának. Ezzel összefüggésben feltételezhetően a 
növényzet fenológiai változásai a klimatikus folyamatoknak az állatvilágra  gyakorolt 
hatásának alapvető közvetítői (BONAN 2008). Ezzel párhuzamosan viszont a 
növényekre is hatnak más fajok interakciói, beleértve a növényevőket, parazitákat és 
megporzókat. A herbivória és a parazitizmus esetében a növények hasznot húzhatnak 
fenológiai eseményeik időbeli eltolódásából, ha az ökológiai eltolódás (“mismatch”) 
következményeként csökken a növényevők és élősködők által okozott károsodás 
mértéke. Ezzel szemben, a növények és megporzóik között tapasztalható fenológiai 
eltolódás jelentős mértékben csökkentheti a megporzás hatékonyságát és ezáltal a 
növények szaporodási sikerét is (FITTER & FITTER 2002; HEGLAND et al. 2009; 
BARTOMEUS et al. 2011; RAFFERTY & IVES 2011). Az elmúlt évtizdekben fókuszba 
került pollinációs krízis – a rovarmegporzású növények és megporzóik jelentős 
mértékű állománycsökkenése – néhány vizsgálat eredményei szerint összefügg 
klimatikus folyamatokkal (DIXON 2009; ANDERSON et al. 2011, BARTOMEUS et al. 
2011). Így a növény–megporzó kapcsolatokat is figyelembe kell venni a növények 
környezeti változásokra adott válaszainak elemzésekor. 
Az Európában élő talajlakó orchideák ideálisak a megporzásnak virágzás 
fenológiára gyakorolt hatásának vizsgálatára, mivel bár többségük ön-kompatibilis 
(NEILAND & WILCOCK 1999), diverz megporzási módokkal rendelkeznek: számos 
képviselőjük önmegporzó (beleértve az obligát és fakultatív autogámokat is), mások 
pedig a pollinátorokat nektárral jutalmazzák, illetve a fajok közel egyharmada a 
megtévesztés változatos módjait alkalmazza (DAFNI 1984, JERSÁKOVÁ et al. 2006). A 
megtévesztő (deceptív) orchideák virágai táplálékot kínáló virágokat vagy párzásra 
kész rovarnőstényeket utánoznak, így késztetve a rovarokat, hogy megporozzák őket 
anélkül, hogy bármilyen ellenszolgáltatást nyújtanának. A deceptív növények 
megporzása jelentősen különbözik a nektárral jutalmazó orchideákétól, mivel a 
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megporzásban csak a tapasztalatlan rovarok vesznek részt, amelyek még nem tanulták 
meg elkerülni a megtévesztő virágokat (SCHIESTL 2005). A deceptív orchideák 
stratégiájával kapcsolatos tanulási folyamatok időt vesznek igénybe, így a korábban 
nyíló virágzatok szaporodási sikere nagyobb lesz (JACQUEMYN et al. 2005), és a 
legkorábban nyíló virágoknak nagyobb esélyük van arra, hogy megporozzák őket 
(VALLIUS 2000; JACQUEMYN et al. 2005). 
Vizsgálatunkban a következő kérdésekre kerestünk választ: 
(1) Hogyan befolyásolja a pollinációs mód a növények klímaválaszát? 
Feltételezzük, hogy az önmegporzó fajok fenológiája nagyobb időbeli eltolódást 
mutat, mivel ezek nem függenek pollinátoraiktól és így a virágzási idejükre nem hat 
kényszerítően a megporzó faj fenológiája. 
(2) A fajok földrajzi elterjedése összefüggésbe hozható-e a fenlógiai válasszal? Az 
elterjedési típus (mediterrán és nem-mediterrán kategóriákba sorolva) és a vertikális 
elterjedés egyaránt olyan életmenet-jellegek, amelyek eltérő klimatikus feltételekhez 
történt komplex adaptációt jeleznek. Ezért valószínűsítjük, hogy a különböző 
elterjedésű és vertikális elterjedésű fajok eltérő fenológiai válasza várható. 
(3) A korai virágzású orchideák jelentősebb mértékű fenológiai eltolódást 
mutatnak-e, mint a később nyílók? [Ahogyan ezt virágos növények esetében korábban 
már kimutatta FITTER & FITTER (2002) illetve SHERRY et al. (2007)]. 
(4) Hogyan befolyásolja a fajok egyedeinek élettartama a jelenkori klimatikus 
folyamatok hatásait? A rövid élettartamúak jelentősebb ezirányú potenciálját 
feltételezte JUMP & PEÑUELAS (2005) a gyorsabb reprodukciós ciklus miatt. Továbbá, 
a rövid élettartamú orchideák jelentősebb mértékű fenológiai választ mutatnak? 
Végül, mivel korábbi vizsgálatok (például WILLIS et al. 2008; DAVIS et al. 2010), 
a filogenetikai rokonságot kulcsfontosságúnak találták a fenológiai válaszok terén, 
kíváncsiak voltunk, hogyan befolyásolják a filogenetikai kapcsolatok az orchideák 
fenológiai válaszát. Ezt a kérdést elemzendő és a fajok közös eredetéből adódó nem-
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3.3.1.2. Anyag és módszer 
3.3.1.2.1. Meteorológiai adatok 
A vizsgált időszakban a klimatikus változásokat Magyarországon meteorológiai 
adatok elemzésével jellemeztük. A havi átlaghőmérsékleteket adatait a National 
Oceanic and Atmospheric Administration (NOAA; 
ftp://ftp.ncdc.noaa.gov/pub/data/ghcn/v2/) adatbázisából töltöttük le. 1841 és 2009 
között tíz meteorológiai állomás adatai elérhetőek Magyarország területéről, amelyek 
adatai lefedik szinte a teljes vizsgálati időszakot, de egyedüla budapesti adatsor teljes. 
Emiatt Budapest és az összes többi állomás havi átlaghőmérséklet-adatai között 
Pearson-féle korrelációs együtthatót számoltunk. A páronkénti összehasonlításban 
minden állomás adatai között a korreláció szignifikánsnak bizonyult (r> 0,99, p 
<0,001, minden esetben), emiatt az elemzés során csak Budapest folyamatos adatsorát 
használtuk fel. Továbbá a hőösszeg, mint meteorológiai változó alkalmazása mellett 
döntöttünk, mert az biológiai szempontból robusztusabb, mint a hőmérséklet (ARAÚJO 
& LUOTO 2007). Emellett átlagos évszakos hőmérsékleti értékeket is számítottunk: a 
tavaszi (március–május), a nyári (június–augusztus), az őszi (szeptember–november) 
és a téli (december–február) hónapokra. Más klimatikus jellemzők (például a havi 
csapadékösszeg) hatását nem tudtuk vizsgálni, mivel a különböző állomások adatai 
közötti korreláció gyenge volt (r <0,25, p >0,07 minden esetben). Ebből adódóan, az 
egyetlen folyamatos (budapesti) adatsor a csapadék tekintetében nem jellemzi 
megfelelően az ország többi területeit. 
 
3.3.1.2.2. Filogenetikai törzsfa rekonstrukciója 
Az orchidea-fajok éghajlatváltozásra adott fenológiai válaszának elemzése 
során figyelembe vettük a filogenetikai kapcsolatokat (DAVIS et al. 2010). A 
flogenetikai elemzéshez az elterjedten alkalmazott nukleáris riboszomális ITS régiót 
(BALDWIN et al. 1995) használtuk.  
 
3.3.1.2.3. Fenológiai adatok 
Az archív adatok a Magyarországi Orchideák Herbáriumi Adatbázisából 
(MOLNÁR V. et al. 2012) származnak, amely a 41 vizsgált orchideafaj esetében 7658 
rekordot tartalmazott. Ebből az adatbázisból azokat a rekordokat tudtuk használni, 
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amelyek (1) napra pontosan datáltak voltak, (2) fajszinten azonosítottak voltak és (3) 
legalább egy nyíló virággal rendelkező példányt tartalmaztak. Összesen, 5424 
herbáriumi rekordot használtunk az elemzésben, amelyek az 1837 és 2009 közötti 
időszakot fedik le.  
A vizsgált fajok esetében átlagosan 66 évből álltak rendelkezésünkre adatok a 
méhbangó (Ophrys apifera) kivételével esetében mindössze nyolc évből, így ezt a fajt 
nem vontuk be az elemzésekbe. Mivel az őszi füzértekercs (Spiranthes spiralis), az 
egyetlen hazai orchideafaj, mely ősszel virágzik, szintén kizártuk az elemzésből. A 
többi taxonok esetében 21–126 évből álltak rendelkezésre adatok, amelyek 101–174 
éves periódust fedtek le. 
A virágzási időben bekövetkezett történeti változások számszerűsítéséhez két 
megközelítést alkalmaztunk. Először, fajonként külön Spearman-rangkorrelációs 
együtthatót számoltunk az év és az éves átlagos virágzási dátum között (a virágzás 
időbeli trendje). Ez a megközelítés amiatt is indokolt volt, mert az adatbázisban 
számos esetben adott fajból adott évben mindössze egyetlen rekord állt rendelkezésre 
(az egész vizsgálati időszakra tekintettel az összes évek 51%-ában állt rendelkezésre 
egynél több adat, ez az érték az egyes fajok esetében 10–75% között változott); 
azonban az éves adatok jelentős időtávlatot (átlagosan 154 évet, az egyes fajok 
esetében 101–174 évet) fogtak át. Mivel a rendelkezésre álló időtávlat hossza és 
virágzás időzítésének időbeli trendje nem korrelált (rs = -0,20, n = 39, p = 0,223) 
egymással, nem valószínű, hogy a gyűjtési ráfordítás időbeli inhomogenitása jelentős 
hatással lenne eredményeinkre. 
 
3.3.1.2.4. Életmenet-jellegek 
A fajokat megporzástípus tekintetében – NEILAND & WILCOCK (1999) és 
CLAESSENS & KLEYNEN (2011) javaslatai alapján – három csoportba soroltuk: 
önmegporzók, nektártermelő rovarmegporzásúak és megtévesztő rovarmegporzásúak. 
Az önmegporzásba az obligát és fakultatív autogámiát is beleértettük. Az elterjedési 
terület alapján a fajokat HORVÁTH et al. (1995) alapján kategorizáltuk: a mediterrán 
csoportba soroltuk a mediterrán, az atlanti-szubmediterrán, és szubmediterrán 
taxonokat, míg a nem-mediterrán csoportba az összes többit. 
A fajok vertikális elterjedésének jellemzéséhez a Magyarországi Orchideák 
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Herbáriumi Adatbázisát (MOLNÁR V. et al. 2012) használtuk, melynek adatai alapján 
fajonként meghatároztuk a 300 méteres tengerszint feletti magassági zónában gyűjtött 
példányok arányát. A fajok egyedeinek élettartamát több publikált és publikálatlan 
forrás, de nagyrészt KULL & HUTCHINGS (2006) alapján adtuk meg. Azokat a fajokat 
tekintettük rövid életűnek, amelyek genetjeinek félélet-ideje kevesebb mint három év 
és hosszú életűnek, ahol ez az érték nagyobb, mint három év. 
 
3.3.1.2.5. Statisztikai elemzések 
Az életmenet-jellegek fenológiai klímaválaszra gyakorolt hatásának vizsgálatához 
filogenetikailag általánosított legkisebb négyzetek (PGLS; MARTINS & HANSEN 1997; 
PAGEL 1997, 1999) módszerét használtunk a 3.1 fejezetben leírtakkal analóg módon, a 
CAIC csomag alkalmazásával az (ORME et al. 2009) R statisztikai környezetben (R 
DEVELOPMENT CORE TEAM 2010). 
A prediktoroknak a fenológiai válasz meghatározásában való relatív 
fontosságának becsléséhez két többváltozós modellt alkottunk a két függő változóhoz. 
Interakciók nélkül teszteltük az összes lehetséges kombináció alapján alkotott modellt 
(31 lehetséges modell az öt prediktorra), a kis mintanagyságra korrigált Akaike-féle 
Információs Kritériumot (AICc) használtuk a modellek rangsorolásához (BURNHAM & 
ANDERSON 2002). Minden modell esetében kiszámoltuk az adott modell és a legjobb 
modell AICc-értékeinek különbségét (Δi). Számoltuk továbbá az Akaike-féle súlyokat 
(wi) (BURNHAM & ANDERSON 2002). Az Akaike-féle különbségek (Δi) 0-2 közötti 
értékei egy adott modell jelentős mértékű empirikus támogatását jelzik, míg Δi> 7 
alacsonyabb támogatottsági szintet jelez. Mivel egyetlen modell sem kapott döntő 
támogatást, viszont több modell is lényeges támogatással rendelkezett, modell-átlagolt 




3.3.1.3.1. Klimatikus trendek 
A január – májusi kumulatív hőmérséklet szignifikáns emelkedését számítottuk 
(R
2 = 0,028, b = 0,021, p = 0,031, df = 168). Az 1960 utáni időszakban ez az érték 
átlagosan 1,749°C-kal magasabbnak bizonyult, mint 1960 előtt. Az egyetlen évszak, 
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amelyben a hőmérséklet szignifikánsan nőtt, a tél volt (R2 = 0,045, b = 0,008, p = 
0,05, df = 168). A havi átlaghőmérséklet csak februárban (R2 = 0026, b = 0,009, p = 
0,035, df = 168) és márciusban (R2 = 0,038, b = 0,009, p = 0,011, df = 168) nőtt 
szignifikánsan. 
 
3.3.1.3.2. Filogenetikai törzsfa 
A topológiai feltételek mellett folytatott keresés két egyenlő mértékben, 
maximálisan parszimónius fát eredményezett (lépéshossz=1466, CI=0.597, 
RI=0,823), amelyek egymástól csak két testvérfaj, (Orchis simia és O. purpurea) 
egymáshoz viszonyított helyzetében különböznek, melyek esetében BATEMAN et al. 
(2008) recens és intenzív génáramlást mutatott ki. Ennek a topológiai különbségnek a 
triviális természetét tekintve csak az egyik fát használtuk a további elemzések során. 
A terminális taxonok közötti kapcsolatok jelentős mértékben megegyeznek BATEMAN 
et al. (2003, 2005) által közölt eredményekkel.  
 
3.3.1.3.3. A virágzási idő történeti változása 
 A 39 részletesen vizsgált orchideafaj közül 29 fajnál tapasztaltuk a virágzási 
idő negatív korrelációját az idővel (azaz a virágzás idejének előre mozdulását). Ezek 
közül tíz esetében a korreláció szignifikánsan különbözött a zérótól. A fennmaradó tíz 
faj virágzási ideje pozitív korrelációt mutatott az idővel, ami viszont egy esetben sem 
volt szignifikáns. A binomiális teszt alapján az előretolódó virágzási idejű fajok 
részesedése szignifikánsan különbözött 0,5-től (0,743, CI: 0,578–0,870, p = 0,003). 
Az összes vizsgált taxon átlagát tekintve az elmúlt 50 évben a virágzási idők 3,0 
nappal korábbra tolódtak, mint 1960-at megelőzően. Ez az 1960 előtti adatokból 
számolt fajspecifikus virágzási időszak hosszának 3,8%-a. Ugyanakkor viszont a 
virágzási idő változása jelentős különbségeket mutat a taxonok között, az Orchis 
simia esetében tapasztalt 13,9 napos (12,7%-os) előrejöveteltől, a Platanthera 
chlorantha esetében tapasztalt 5,8 napos (8,6%-os) késésig. 
A filogenetikai jel (λ) zérónak bizonyult a virágzási idő történeti változásának 
mérésére használt mindkét megközelítés esetébe. Ezzel szemben szignifikáns 
filogenetikai szignált találtunk a virágzási idő, a megporzástípus és az élettartam 
esetében. 
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A fenológiai válasz interspecifikus varianciáját vizsgáló többváltozós elemzés 
alapján mindkét függő változó esetében az erősen támogatott modellek (Δi < 2,0) két 
életmenet-jellemzőt tartalmaztak: a megporzás-típust és az élettartamot. Itt az átlagos 
virágzási idő és a földrajzi elterjedési típus is támogatott prediktor, bár az előbbi csak 
a virágzás időbeli trendje, míg az utóbbi a virágzási dátum változása 1960 után 
esetében. 
A modellátlagolás eredményeképpen a legnagyobb támogatottságú prediktor 
tényező, amely megmagyarázza a virágzás dátumának időbeli trendjét a megporzás 
mód volt (Σ = 0,975): legjelentősebb mértékben az önmegporzó orchideák 
virágzásának ideje mozdult előre; a megporzókat megtévesztő fajok hasonló mértékű 
választ adtak, míg a nektárral jutalmazó fajok klímaválasza volt a leggyengébb. A 
második legfontosabb prediktor az átlagos virágzási dátum (Σ = 0,966): a korán nyíló 
orchideák virágzása jelentősebb mértékben tolódott előre, mint későn virágzó fajoké. 
Az élettartamnak is erős hatása van (Σ = 0,958): a rövid életű fajok klímaválasza 
gyengébb, mint a hosszú élettartamúaké. Végül, az elterjedési típusnak csak mérsékelt 
hatása mutatkozott (Σ = 0,454): mediterrán elterjedésű fajok klímaválasza 
erőteljesebb. 
A kapcsolat a virágzási időpontok 1960 utáni eltolódása és a négy előjelző között 
némileg eltérő képet mutat (12. táblázat), a legfontosabb magyarázó tényező a 
megporzás típusa (Σ = 0,999), ezt követi az élettartam (Σ = 0,992), az elterjedési típus 
(Σ = 0,797) és végül a virágzási idő (Σ = 0,519). A vertikális elterjedés ismét sokkal 
kevésbé tűnik fontosnak (Σ = 0,121). 
 
3.3.1.4. Diszkusszió 
Vizsgálatunk három főbb eredményét az alábbiakban foglalhatjuk össze: 
(1) A magyarországi orchideák többségének virágzási dátuma korábbra tevődött a 
vizsgált időszakban. (2) A megporzási mód és az élettartam a legfontosabb előrejelzői 
a klímaválasznak, függetlenül a fenológiai változás mérésének módszerétől. Továbbá, 
a virágzási idő és az elterjedési típus járulékos prediktoroknak tekinthetők, előbbi az 
időbeli trend, utóbbi a virágzási idő megváltozása tekintetében. (3) A taxonok 
filogenetikai helyzete minden modell esetében csekély befolyással volt az időbeli 
trendre és a virágzási idő megváltozására. 
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A megporzóktól független önmegporzó orchideák virágzásának ideje tolódott 
előre, míg a rovarmegporzású fajok klímaválaszát jelentősen befolyásolták a 
megporzásbiológiájuk jellegzetességei. A megtévesztő megporzású fajok 
klímaválasza hasonló mértékű volt, míg a nektárral jutalmazó fajok virágzási ideje 
nem változott, ami konzisztens a bevezető részben felvázolt hipotézissel. A 
nektártermelő fajok klímaválasza a pollinátorokkal való kiterjedt kölcsönhatásaik 
miatt akadályokba ütközhet, ha a megporzó rovarok lassabban reagálnak a klimatikus 
folyamatokra, mint az orchideák.  
A klimatikus válasz másik fontos prediktorának bizonyult az egyedek élettartama. 
Várakozásunkkal ellentétben a hosszú életű fajok virágzási ideje tolódott korábbra az 
utóbbi évtizedekben, mint a rövid életűeké. Ez az eredmény – hasonlóan GIENAPP et 
al. (2007) hasonló konklúzióival– azt jelzi, hogy a fenotípusos plaszticitás viszonylag 
rövid időtávlatban is milyen fontos szerepet játszhat a klimatikus válaszok 
alakításában. Bizonyos értelemben ez nem is meglepő, hiszen a hosszú életű 
szervezetek életük során várhatóan sokkal diverzebb környezeti tényezőkkel 
találkoznak, mint a rövid életűek. Valószínűsíthető, hogy emiatt képesek 
rugalmasabban reagálni környezeti változásokra. Nem feledhetjük azonban, hogy 
jelenleg csak az orchideák élettartamáról és nem fenotipikus plaszticitásuk mértékéről 
rendelkezünk adatokkal. Az európai orchideák epigenetikai variabilitásának mértékét 
csak az elmúlt években kezdték el kutatni (PAUN et al. 2010, 2011). Mivel a 
fenotipikus plaszticitást epigenetikai változás is okozhatja, lehet, hogy utóbbinak 
meghatározó szerepe van a változó környezethez történő az alkalmazkodásban. 
Azt tapasztaltuk, hogy a virágzási idő megváltozását tekintve a fenológiai válasz 
mindkét értékéhez tartozó filogenetikai jel nem különbözött szignifikánsan a zérótól. 
Ez az eredmény párhuzamba állítható azzal, hogy magyarországi madrak tavaszi 
vonulási dátumainak megváltozása nem tükrözött filogenetikai jelet (VÉGVÁRI et al. 
2010, 3.1 fejezet). A filogenetikai jel hiánya azt jelentheti, hogy klimatikus hatások a 
magyarországi orchideák klimatikus hatásokkal szembeni érzékenységét a 
filogenetikai környezettől független fajspecifikus válaszként lehet kezelni. Bár egyes 
életmenet jellemzők (virágzási idő, megporzástípus, élettartam) külön-külön jelentős 
filogenetikai jelet mutattak, egymással viszont nem korreláltak és ezért egymástól 
függetlennek tekinthetők. Ezért a különböző életmenet jellemzők erős és egymással 
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ellentétes hatásai a közelrokon fajok reakciójának hasonlóságát csökkenthetik így 
csökkentve a fenológiai válaszban a filogenetikai jel erősségét.  
Vizsgálataink alapján az elterjedési típus kis mértékben összefügg a vizsgált 
orchideák fenológiai válaszával: a mediterrán-szubmediterrán elterjedésű fajok 
virágzási ideje nagyobb mértékben tolódott korábbra, mint a többi fajé. Ennek a 
különbségnek az okai jelenleg nem világosak, bár a mediterrán típusú elterjedés olyan 
életmenetbeli alkalmazkodásokat jelezhet (például a fotoperiódus, a vernalizáció 
terén), amelyeket a recens éghajlatváltozás preferál (FORREST & MILLER-RUSHING 
2010).  
Összefoglalásképpen bizonyítottuk több különböző orchideafaj 
virágzásfenológiájának változását, ami összefüggésbe hozható a vizsgált területen a 
megnövekedett hőmérséklettel. Eredményeink arra utalnak, hogy az orchideák 
klímaválaszát legerősebben a megporzási mód és az élettartam befolyásolja. 
Elemzéseink alapján Magyarországon a megtévesztő rovarmegporzású vagy 
önmegporzó, hosszú élettartamú, korai virágzású orchideák amelyek (szub-) 
mediterrán elterjedést mutatnak. Ugyanakkor a későbbi virágzású, a megporzó 
rovarokat nektárral jutalmazó és rövid élettartamú fajok, amelyek nem mediterrán 
típusú elterjedéssel bírnak nem, vagy kevésbé markánsan reagálnak ezekre a 
változásokra. 
 
3.3.2. A szőlő klímaválasza 
 
3.3.2.1. Bevezetés 
 Az elmúlt években számos tanulmány mutatott rá arra, hogy a jelenkori 
klimatikus trendek eredményeképpen növekszik a Föld légkörének és óceánjainak 
átlaghőmérséklete, a hóval és jéggel borított területek jelentős csökkenése figyelhető 
meg az óceánok szintjének emelkedésével párhuzamosan (IPCC 2007). Az elmúlt 
években az International Panel of Climate Change (továbbiakban IPCC) első értékelő 
jelentésének (HOUGHTON & CALLANDER 1992) predikcióit összevetették a jelen 
klimatikus trendekkel, melyet ezek alapján meglepően pontosnak találtak annak 
ellenére, hogy ezek a korábbi modellek számos fontos külső klimatikus hatóerőt nem 
vettek figyelembe. Ez párhuzamba állítható annak a vizsgálatnak az eredményeivel, 
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mely 20 éves időjárási adatsorokat elemezve az üvegházhatást okozó gázok által 
okozott folyamatokat azonosította a jelenkori klimatikus folyamatok legfontosabb 
prediktoraként (FRAME & STONE 2013). Ez a tanulmány továbbá áttekintette az IPCC 
által megfogalmazott predikciókat és a vonatkozó időszakból származó mérési 
eredményeket, és összefoglalva megállapították, hogy az üvegház-hatást okozó gázok 
légköri sűrűség-növekedésének hatására kialakult egyes klimatikus folyamatok 
jelentőségét a korábbi modellek alábecslik. Emellett a Koppenhágai Diagnózis 
elnevezésű program (ALLISON et al. 2009) konklúziói alapján az IPCC Negyedik 
Értékelő Jelentése (IPCC 2007a) által jósolt klimatikus folyamatok sebessége 
megegyezik, illetve több esetben meghaladja a mért értékek által becsült 
sebességeket.  Emellett a tanulmány egyik legfontosabb megállapítása az, hogy a Föld 
átlaghőmérsékletének növekedése az elmúlt 25 évben a modell predikcióival 
konzisztens mértékben változott, míg más jelentős hatású folyamatok a jósoltaknál 
gyorsabban zajlottak le, beleértve a CO2 kibocsátási sebességét, a korábban is 
csapadékos területek csapadékosságának növekedését, a kontinentális területek és 
sarkvidéki tengerek jégtakaró-kiterjedésének csökkenését és a tengerek szintjének 
emelkedését (KELLY & GOULDEN 2008). 
 Korábbi tanulmányokból ismert, hogy klimatikus folyamatok hatással vannak 
a vadon élő (3.3.1. fejezet) és mezőgazdasági termelésbe bevont növényfajok 
fenológiájára és elterjedési területének mintázataira, ami ezért jelentős gazdasági 
hatással is járhat (SMITH & GREGORY 2013). Ennek megfelelően,  mivel a borszőlő 
fenológiájáról állnak rendelkezésre a legrégebbi adatok az agrártudományok terén, a 
klimatikus variabilitásnak a borszőlő fenológiájára gyakorolt hatását viszonylag 
kiterjedten vizsgálták (például JONES & DAVIS 2000, WEBB et al. 2012).  
 Egyre több bizonyíték áll rendelkezésre, hogy a hőmérséklet és csapadék 
időbeli eloszlása a borszőlő fenológiáját, terméshozamát és minőségét 
legjelentősebben befolyásoló környezeti faktorok (JACKSON 2008, SANTOS et al. 
2012): a borszőlő termőterülete hagyományosan a 10 és 20 °C éves izotermavonalak 
között helyezkedik el (JACKSON 2008).  
 Az elmúlt évtizedben számos vizsgálat tűzte ki célul a klimatikus 
folyamatoknak a borszőlő elterjedési területére gyakorolt hatásának elemzését, két 
eltérő módszertani megközelítést használva: (i) az elterjedési területeket független 
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környezeti faktorok függvényében és (ii) faj-elterjedési modelleket (a továbbiakban 
SDM) alkalmazva. Így például KENNY & HARRISON (1992) a szélességi fok-
hőmérséklet index (LTI) és egy, a tél keménységét jellemző változó kombinációját 
használta a szőlő klimatikus nichének meghatározásához. Eredményeik 
konklúziójaként a klímaváltozás jelentős hatással lehet a borszőlő európai 
elterjedésére. Egy további vizsgálat a klimatikus folyamatoknak az ausztrál boriparra 
gyakorolt hatását elemezte a klímaváltozás térbeli mintázatainak a borszőlő 
fenológiájára és minőségére gyakorolt lehetséges hatásait 2030-ra és 2050-re vetítve 
(WEBB et al. 2007, 2008). 
 Ezen felül WEBB et al. (2013) a klíma-analóg megközelítést alkalmazták 23 
különféle klimatikus modell által 2030-ra és 2070-re, a világ szőlőtermő-területeire 
prediktált hőmérsékleti és csapadékváltozók kiszámításával. A tanulmány 
megállapította, hogy konzisztens predikciók alapján a világ szőlőtermő területei 
jelentős regionális különbségekkel fognak eltolódni. 
 Az SDM-eljárások a növények klimatikus nicheire vonatkozó predikciók 
generálásának hatékony megközelítését adják témaspecifikus programozási eszközök 
széles körének alkalmazásával. Így például a Random Forest modellezési eljárást 
(LIAW & WIENER 2002) sikerrel alkalmazták magyarországi és nyugat-európai 
bortermő vidékek jelenkori és a jövőbeli viszonyokra vetített klimatikus változóinak 
összehasonlítására (GAÁL et al. 2012, MORIONDO et al. 2013). Mindkét tanulmány a 
bortermő vidékek jelentős klíma-indukált térbeli eltolódását prediktálja 2020-ra és 
2050-re. Az SDM-módszerek közül a MaxEnt szoftvert hatékonyan alkalmazták 
számos növényfaj elterjedési területének prediktálásához (például SHEPPARD 2013, 
SYFERT et al. 2013). Ezt a megközelítést egyben az egyes fajok elterjedési adatokon 
alapuló, környezeti toleranciáját vizsgáló eljárásként is ismerik (WARREN & SEIFERT 
2010).  Metaanalízisek eredményei alapján a MaxEnt prediktív ereje konzisztensen 
kompetitív a többi, jól teljesítő modellező szoftverrel (ELITH et al. 2011). Ennek 
ellenére mindössze egyetlen tanulmány alkalmazta a MaxEntet a bortermő vidékek 
potenciális elterjedési területének generálásában, illetve azoknak klímakapcsolt, 
jövőbeli klimatikus viszonyokra történő prediktálásában (HANNAH et al. 2013). Ezt a 
vizsgálatot azonban rendkívül sok kritika érte módszertani megközelítéseit illetően, 
különös tekintettel a klímaindexek becslési eljárásaira, illetve a jelenlegi szőlőtermő 
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területeknek a 2050-re vetített drámai csökkenését prediktáló megállapításaira 
(LEEUWEN et al. 2013).  
 Jelen tanulmányunkban a MaxEnt modellezés eljárást használjuk klimatikus 
folyamatoknak a borszőlő elterjedési területére gyakorolt hatását prediktálandó, 
bioklimatikus változók alapkészletének felhasználásával (BUSBY 1991). Emellett 
vizsgálatunkban kiszámítjuk a fenti, Busby-féle bioklimatikus indexek és a 
szőlőművelésben legelterjedtebben használt klimatikus indexek, a Winkler- és 
Huglin-indexek közti korrelációs viszonyok mértékét (WINKLER et al. 1974, HUGLIN 
1978). Ezen felül új megközelítést javaslunk a legfontosabb bortermelő országok 
(Spanyolország, Portugália, Francia és Olaszország) szőlőtermő területeinek 
potenciális csökkenési arányának becslésére.  
 
3.3.2.2. Anyag és módszerek 
3.3.2.2.1. Elterjedési adatok 
 A szőlőtermő területek jelenlegi elterjedési adatait az Európai Környezeti 
Ügynökség CORINE v.16 földhasználati adatbázisából (CLC) töltöttük le 
(http://www.eea.europa.eu/). A CLC-rendszer standard nomenklatúrája 44 -féle, a 
szőlőtermő területeket is tartalmazó földhasználati osztályt különböztet meg. A CLC-
rendszer leképezési algoritmusa műholdképek programozási eljárásokkal történő 
vizuális interpretációján alapszik (European Environmental Agency 2007), melyek 
pontosságát BÜTTNER & MAUCHA (2006) ellenőrizték. A szőlőterületek 
elhelyezkedésére vonatkozó adatokat tartalmazó fedvényből 6047 véletlenszerű 
jelenlét-pontot generáltunk a QGIS 1.8 térinformatikai szoftver specifikus 
funkciójával, melyeket az elemzések során jelenlét-pontoknak tekintettünk.  
 A jelenlegi klimatikus viszonyokat leíró prediktorokat a WorldClim 1.4 
adatbázisából töltöttük le (http://www.worldclim.org), melyek az 1950-2000 között 
mért adatok átlagait tartalmazzák (a részletek tekintetében lásd: HIJMANS et al. 2005). 
A számításokhoz a 2,5 fokperces felbontású klímaraszterek adatait használtuk. 
 A 2050-re és 2080-ra predikált klimatikus viszonyok leírására kifejlesztett két 
klímaszcenáriót a CCAFS-adatbátzisból nyertük (http://www.ccafs-climate.org): (1) 
Hadley Csatolási Modell-Központ (HadCM3, 3. verzió) és a (2) Tudományos és Ipari 
Kutatási Szervezet Nemzetközössége (CSIRO MK3) fejlesztett ki. Ezek közül a 
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HadCM3 csatolt klimatikus modellt elterjedten használják klimatikus folyamatok 
prediktálására, detektálására és jellemzésére. Ez volt az első olyan egyesített 
klimatikus modell, melynek konfigurálása nem igényel fluxus-illesztést, azaz 
beállításainak klímatikus szimulációk eredményeihez való mesterséges illesztését a 
nem-realisztikus klimatikus tartományok kizárása érdekében. Mind a HadCM3, mind 
a CSIRO MK3 az IPCC Harmadik és Negyedik Értékelő Jelentésének alapját 
képezték, illetve frissített változataikat alkalmazták az Ötödik Értékelő Jelentés 
elkészítéséhez. A két modell predikciói csak kis mértékben térnek el egymástól. Az 
IPCC4 teljes modellhalmazát tekintve, a HadCM3 gyorsabb melegedést prediktál, 
mint a multi-modell-halmazon vett értékek átlaga, míg a CSIRO MK3 ettől valamivel 
lassabb hőmérséklet-emelkedést jósol (WANG & SU 2013). Mindkét modell 
különböző jövőbeli gazdaság-fejlődési ütemre vonatkozó predikciókat tartalmaz : (1)  
gyors gazdasági növekedés (A1B), (2) térségi orientációjú gazdasági fejlődés és (3) 
globális léptékű környezetileg fenntartható gazdasági szerkezet (B1), (IPCC 2007b). 
Elemzéseinkben az egyes klímamodelleket és a hozzájuk tartozó emissziós 
szcenáriókat egymástól függetlenül elemeztük.  
 A rácson értelmezett klimatikus adatok alapján a szőlőművelésben 
széleskörben használt klímaindexeket az R statisztikai programkörnyezet „raster” 
specifikus csomagjával generáltuk (R DEVELOPMENT CORE TEAM 2012). A havi 
felbontású adatokon alapuló számításokat JONES et al. (2010) munkája alapján 
végeztük. Emellett alkalmaztuk a Busby-féle bioklimatikus változókat is, melyeket 
általánosan használnak a fajok elterjedési területének modellezésében.  
 
3.3.2.2.2. Statisztikai eljárások 
 Mivel a CORINE-adatbázis nem tartalmazza minden európai országból a 
szőlőművelésű területekre vonatkozó adatokat, a mintavételi torzításra szükséges volt 
kontrollálni. Ennek érdekében maszkoló rácsot generáltunk, melyben az adatokkal 
rendelkező országokhoz tartozó cellák egy konstans értéket, míg az adathiányos 
országok cellái üres értéket vettek fel. A modellképzést kizárólag a CORINE által 
lefedett országokon végeztük. 
 Bár a MaxEnt robusztusabb eredményeket szolgáltat a változók közti 
korrelációkra való kontrollálásnál mint a lépésenkénti regresszió (ELITH et al. 2010), 
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az erősen korreláló változók (Pearson korrelációs teszt, r > 0,75) egyikét el kell 
távolítani a modellből (ELITH et al. 2010, STOHLGREN et al. 2010). A változók közti 
korrelációk mértékének becsléséhez az ENMtools 1.3 szoftvert használtuk (WARREN 
& SEIFERT 2010). A prediktorok fontosságának kiszámításához a MaxEnt szoftver 
jackknife-tesztjét alkalmaztuk, mely minden változó egyesével történő kizárásával 
majd az egyes izolált változóval alkot modellt, mely modellek alapján adódik az 
egyes változók fontossága. 
 Emellett az úgynevezett permutációs-fontossági statisztikát is alkalmaztuk, 
melynek értéke csak a végleges MaxEnt-modelltől függ és független a végleges 
modell építésének lépéseitől. Minden független változó részesedését úgy kapjuk, hogy 
az adott változó értékeit a képzési tartománynak mind a jelenlét-, mind a háttér-
pontjain permutáljuk, majd kiszámítjuk a tartományon vett AUC-érték csökkenését. 
Nagymértékű csökkenés azt jelzi, hogy a modell erősen függ az adott változótól 
(PHILLIPS 2011). A prediktorok szelekciójánál figyelembe vettük a jackknife-teszt 
eredményeit, a borszőlőről alkotott fiziológiai ismereteinket, valamint a változók 
közti korrelációs statisztikák értékeit.  
 Mivel a hőmérsékleti viszonyokat leíró bioklimatikus indexek erős korrelációt 
mutattak az éves átlaghőmérséklettel és egymással is a képzési tartományban (r > 
0,95), csak az éves átlaghőmérsékletet (bio1) és az ezzel nem korreláló, a hőmérséklet 
évszakos fluktuációit jellemző hőmérsékleti szezonalitást (bio4) szerepeltettük a 
modellekben klimatikus prediktorként. Korábbi vizsgálatok kimutatták, hogy az éves 
csapadékösszeg és ennek szezonalitása a szőlőtermelést befolyásoló kritikus faktorok, 
mivel a csapadékstressz a szőlőtermés minőségére és fenológiájára jelentős hatást 
gyakorol egyes fenológiai fázisokban (AUSTIN & BONDARI 1988). 
 Előző tanulmányokkal ellentétben a növekedési periódus csapadékviszonyai 
helyett az éves csapadékösszeget tartottuk fontosnak a borszőlő elterjedési területének 
meghatározásában, ugyanis ez a változó figyelembe veszi a téli csapadékmennyiséget 
is, mely Európa délebbi régióiban lényeges a szőlőtermelésben, ahol az éves csapadék 
jelentős része a téli hónapokban hullik. Emellett – ha a talajmélység lehetővé teszi – a 
borszőlő mélyen gyökerezik a száraz időszakokban bekövetkező vízhiány elkerülése 
érdekében (KELLER 2010). A fentiek alapján a bio12-változó hatásainak 
finomhangolásához a csapadék szezonalitását (bio15) és a legcsapadékosabb 
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negyedév átlaghőmérsékletét is szerepeltettük a szelektált változók között. 
 A modell diszkriminációs erejét a görbe alatti terület (AUC) mértékével 
jellemeztük, ami a modellnek a jelenlét- és háttérpontok elkülönítési képességének a 
mértéke. Az AUC a (0;1) tartományon vesz fel folytonos értékeket, melynél az 1,0 a 
tökéletes predikciós, míg a 0,5 alatti értékek a véletlenszerű találati értéktől nem 
különböző teljesítményt jelzik (FIELDING & BELL 1997, FRANKLIN & ANNE 2009). 
Ennek eredményeit logaritmikus skálán vizuálisan is értékeltük, melynél a MaxEnt 
egy bináris leképezésű térkép pontjaihoz a (0;1) folytonos tartományból rendel 
értékeket, ahol klimatikus folyamatok lehetséges hatásainak demonstrálásához 10 
percentilis képzési jelenlétpont-küszöböt is alkalmaztunk. Ennek a küszöbértéknek a 
meghatározásával adtuk meg a modellalkotáshoz használt adatok 90%-át tartalmazó 
alkalmas élőhelyek térbeli helyzetét. 
 A klimatikus trendeknek a borszőlő elterjedési területére gyakorolt hatásának 
becsléséhez bináris (jelenlét/hiány adatokat tartalmazó) rasztereket alkottunk a 
jelenkori és jövőbeli viszonyokra vetített klímaszcenáriók generálásához. A jövőbeli 
viszonyok jellemzéséhez a jelenlét-értékeket 1-ről 2-re módosítottuk, melyet a rács-
átfedési eljárás követett, minden cellához a közönséges tarkalepke klímaválaszánál 
leírt négy lehetséges érték egyikét rendelve (SCHELDEMAN & ZONNEVELD 2010).  
 Elemzéseink során Európa négy legkiterjedtebb szőlőtermő területének 
(Franciaország, Olaszország, Portugália, Spanyolország) változását prediktáltuk 2050-
re és 2080-ra, majd a prediktált területeket a CORINE-adatbázis szőlőtermő 
területeket megadó fedvényével vágtuk. A szőlőterületek csökkenési mértékének 
becsléséhez a következő képleteket alkalmaztuk: An(%) = 100*An/Ap, Ad(%) = 
100*Ad/Ap, As(%) = 100*As/Ap, ahol An az új alkalmas területek, az Ap pedig a 
jelenlegi klimatikus viszonyok között alkalmas területek kiterjedése, Ad a 
területcsökkenés százalékos mértéke, As pedig a stabil területek aránya.  
 
3.3.2.3. Eredmények 
 A prediktorok részesedésének analízise alapján a bio1-változó adta a 
legmagasabb fontossági értékeket a modellben, míg a többi változó jelentősen 
alacsonyabb részesedési mértéket mutatott. Mivel a permutációs vizsgálat ugyanezt a 
trendet mutatta, a mintázat robusztusnak tekinthető. Továbbá a jackknife-eljárás által 
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regularizált képzési folyamat is nagyon hasonló trendet mutat, melyben a bio1-
bizonyult a legnagyobb prediktív erővel rendelkező faktornak a borszőlő elterjedési 
területének előrejelzését tekintve. Itt kiemelendő, hogy a modell prediktív ereje a 
bio1-változó nélkül adja a legalacsonyabb értékeket, mely szintén ezen változó 
fontosságát jelzi. A kapott modellek támogatottsága jelentősnek bizonyult (AUC ± 
SD = 0,918 ± 0,021), SWETS (1988) definíciói alapján.  
 Az optimális modellnek a jelenlegi klimatikus viszonyokra vetített predikciói 
jól illeszkednek az ismert szőlőtermő területek elhelyezkedésére (6.ábra). Fontos 
továbbá, hogy ez a modell realisztikus eredményeket szolgáltat az adathiányos 
területekre, például a CORINE-adatbázis által le nem fedett dél-angliai szőlőtermő 
területeken klimatikusan alkalmas területeket prediktál. 
A jövőbeli klimatikus viszonyokra képzett predikciók több klímaszcenárió 
jóslataival konzisztens változásokat mutatnak (6.ábra). Számos, állat- és növényfaj 
elterjedési területét prediktáló vizsgálat eredményeihez hasonlóan, a szőlőtermő 
területek észak felé tolódása várható a jövőbeli klimatikus viszonyok között alkalmas 
területek elhelyezkedése alapján. Ezzel párhuzamosan a Földközi-tenger térségében a 
szőlőtermő területek jelentős csökkenése várható az Ibériai-félszigetet, Észak-Afrikát 
és Anatólia délkeleti területeit is beleértve.  
 A 2050-re és 2080-ra prediktált, pesszimistának tekintett A1b-kódolású 
klímaszcenárió alapján Európa négy nagy bortermelő országában várható szőlőtermő-
terület változások kiterjedése (4.táblázat) alapján a CSIRO és HadCM3-modellek által 
szolgáltatott értékek kevesebb, mint 10%-os eltérést mutatnak. Ezen eredmények azt 
indikálják, hogy a szőlőtermő területek csak kismértékű csökkenést fognak mutatni 
2050-re. A legradikálisabb változások az Ibériai-félszigeten várhatóak (átlagosan 
30%-os területnagyság-változást), míg Franciaország és Olaszország kevésbé lesz 
érintett a terület-csökkenésekben. A 2080-ra vetített elterjedési területeket tekintve a 
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19,0 143,0 178,7 207,1 197,7 547,9 10 
Olaszo. CSIRO 
2050 A1b 
4,3 64,6 203,0 25,8 207,3 297,7 2 
Portugália CSIRO 
2050 A1b 
9,7 12,3 56,1 13,0 65,8 91,1 15 
Spanyolo. CSIRO 
2050 A1b 
103,3 108,5 219,2 75,0 322,4 505,9 32 
Franciao. CSIRO 
2080 A1b 
5,4 90,9 212,3 239,4 217,7 548,0 3 
Olaszo. CSIRO 
2080 A1b 
42,5 47,6 164,7 44,0 207,3 298,9 21 
Portugália CSIRO 
2080 A1b 
34,9 10,1 31,6 14,8 66,5 91,4 52 
Spanyolo. CSIRO 
2080 A1b 
154,8 63,9 168,0 119,5 322,8 506,2 48 
Franciao. HadCM3 
2050 A1b 
2,1 93,1 215,6 237,5 217,7 548,2 1 
Olaszo. HadCM3 
2050 A1b 
13,9 51,7 192,7 39,8 206,6 298,1 7 
Portugália HadCM3 
2050 A1b 
14,6 10,7 51,9 14,2 66,6 91,4 22 
Spanyolo. HadCM3 
2050 A1b 
154,4 75,1 168,6 108,5 323,0 506,5 48 
Franciao. HadCM3 
2080 A1b 
2,6 68,8 215,1 261,9 217,7 548,5 1 
Olaszo. HadCM3 
2080 A1b 
54,6 46,3 152,9 45,5 207,5 299,3 26 
Portugália HadCM3 
2080 A1b 
25,7 13,8 40,9 11,1 66,6 91,5 39 
Spanyolo. HadCM3 
2080 A1b 
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 Ismereteink szerint tanulmányunk elsőként vizsgálja a borszőlő elterjedési 
területének a  jelenkori potenciális nagyságát, valamint annak közép- és hosszú távú 
változásait a MaxEnt bioklimatikus modellező szoftver alkalmazásával. 
Eredményeink valósághű értékeket szolgáltatnak  néhány bioklimatikus változó 
segítségével. Bár számos komplex index áll rendelkezésre a különféle borszőlő-fajták 
számára alkalmas klimatikus viszonyok leírására (Winkler- és Huglin-index; 
WINKLER et al. 1974, HUGLIN 1978), a vizsgálatunkban a robusztusabb hőmérsékleti 
átlaggal és  annak szezonalitásával dolgoztunk. Az így kapott modellünk részesedési 
becslései alátámasztják annak a megközelítésnek a létjogosultságát, mely szerint a 
hőmérsékleti viszonyok határozzák meg elsősorban a borszőlő elterjedési területének 
alkalmasságát. 
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 Modellünk eredményei alapján a csapadékviszonyok csak alacsony 
részesedési értékeket képviselnek a modell prediktív erejének meghatározásában. Ez 
párhuzamba állítható JACKSON (2008) a csapadékviszonyok és a szőlő minőségének 
kapcsolatával foglalkozó áttekintő munkájának eredményeivel, mely megállapítja, 
hogy a szőlő számára az alacsony-közepes éves csapadékmennyiségek a 
legideálisabbak. 
 A Földközi-tenger régiójában az éves csapadékmennyiség zöme a téli 
hónapokban hullik. Itt ezért elegendő mennyiségű talajnedvesség áll rendelkezésre 
tavasszal és nyár elején, ami egybeesik a szőlő növekedésének legintenzívebb 
időszakával. Másrészről viszont a nyári hónapokban a szőlőre ható szárazság 
potenciálisan javíthatja a gyümölcs minőségét és korábbra hozhatja az érési 
folyamatot (ROBY et al. 2004, CASTELLARIN et al. 2007). Ráadásul a borszőlő 
általában mélyre hatoló gyökerei lehetővé teszik a szárazság negatív hatásainak 
csökkentését. 
 Predikcióink robusztusnak bizonyultak a képzési területeken kívül is, Ukrajnát 
is beleértve. Emellett a legjobb bortermelő területek kapták modellünk alapján a 
legmagasabb alkalmassági értékeket. Bár a modell-projekciók egyes bortermelő 
területek jelentős csökkenését prediktálják, a jelenlegi szőlőtermelő vidékek 
előrejelzéseink szerint stabilak maradnak 2050-re.  
 A borszőlő jelentősen eltérő klimatikus viszonyok között is képes túlélni, de a 
szőlőtermés és a bor minősége szoros kapcsolatban áll klimatikus folyamatokkal 
(SANTOS et al. 2012). Továbbá a különféle szőlőfajták számára eltérő klimatikus 
viszonyok lehetnek optimálisak. Mivel jelen vizsgálatunkban a borszőlő, mint egyedi 
növényfaj ökológiai igényeit vizsgáltuk fajta-igényeinek figyelmen kívül hagyásával, 
feltételezhetően a termőterületeinek 2050-re vetített stabilitása fluktuálhat a 
szőlőfajták esetleges váltásának függvényében. 
  Eredményeink a borszőlő jóval alacsonyabb mértékű areakontrakcióját 
prediktálják, mint HANNAH et al. (2013) vizsgálatai, melyben a fontosabb szőlőtermő 
területek kiterjedésének 25-73 %-os csökkenésék jelzik előre 2050-re. A mi 
vizsgálataink alapján ez az érték a legnagyobb bortermelő országok esetén 2-48% 
között mozog. Ennek a két vizsgálat között tapasztalható jelentős különbségnek a 
következő okai lehetnek. Először is a két vizsgálat által alkalmazott klímaindexek 
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eltérőek voltak, bár a prediktált trendek iránya megegyezik. Másodsorban a mi 
elemzéseinkben robusztus értékek számítása érdekében csak azon térségekben 
vizsgáltuk a potenciálisan alkalmas területek kiterjedésének csökkenését, melyeket a 
CORINE-adatbázis lefed.  Harmadsorban pedig a szőlőtermő területek összkiterjedése 
a klimatikus folyamatoktól függetlenül csökken Európában (OIV 2012).  
 Mivel a különböző szőlőfajták eltérő klimatikus érzékenységgel 
rendelkezhetnek, vizsgálatainknak a szőlőfajták eltérő igényeinek figyelembevétel 
történő megismétlése tovább mélyítheti a borszőlő európai elterjedéséről alkotott 
ismereteinket. Agrártechnológiai tervek alkotásakor ezen ismeretek figyelembevétele 
a jövőben megnövelheti a szőlőtermő területek elhelyezkedésének európai skálán 
történő optimalizálását. Az agrártechnológiai tervek jelenlegi klimatikus 
folyamatokhoz való adaptációjánál is fontos szerepet játszhat az extrém klimatikus 
események gyakoriságának és intenzitásának növekedése (BABST et al. 2012). A 
HANSON et al. (2007) által 2080-ra vetített predikciói alapján az intenzív esőzések 
gyakorisága Dél-Európában jelentősen csökkenni, míg Észak-Európában növekedni 
fog. Ugyanakkor viszont a nyári szárazság hossza jelentősen növekedni fog a 
mediterrán térségben, elsősorban Dél-Olaszországban és Dél-Spanyolországban. 
Ezzel szemben Skandinávia egyes részeiben a nyári szárazság rövidülését jelzi előre 
az elemzés. Ezenfelül a változó klíma az elterjedési területek határait számos módon 
érintheti.  
 A fertőző betegségek klíma-indukált elterjedését HARWELL et al. (2002) 
vizsgálták áttekintő tanulmányukban, melyben arra a következtetésre jutottak, hogy az 
enyhébb telek és elsősorban a magasabb éjszakai átlaghőmérsékletek csökkentik a 
növények patogénjeinek téli mortalitását. Általánosságban a magasabb hőmérséklet és 
a hosszabb növekedési időszak a patogének és rovar-vektoraik életciklusát 
felgyorsítja, ami hozzájárul a patogének átadási gyakoriságának és virulenciájának 
növekedéséhez. 
 Az elterjedési területek klíma-indukált eltolódásai megváltoztathatják a 
trofikus és parazita-interakciók szerkezetét. Például a déli elterjedésű növényevő fajok 
északabbra eső területeket hódíthatnak meg, mely nemcsak a herbivória intenzitását 
növeli meg, de újabb betegségek megjelenésével is járhat. 
 Bár számos tanulmány bizonyította a szőlőtermő területek észak felé tolódását, 
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sok kérdés maradt nyitva a rendszer bonyolultsági fokának eredményeképpen. Emiatt 
további vizsgálatok szükségesek a szőlőtermelést érintő klimatikus hatások 
mérséklését és az azokhoz való adaptációs stratégiák tervezéséhez.  
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4. Nagy térbeli skálák mintázatai 
4.1. Vonuló vízimadarak zavarásérzékenysége 
 
4.1.1. Bevezetés 
Az emberi tevékenységek világméretű terjeszkedése és klimatikus folyamatok 
felgyorsították a vizes élőhelyek fogyatkozását az elmúlt évtizedekben (GIBBS 2000, 
LUCK 2007). Ennek eredményeképpen kiemelt konzervációbiológiai feladat a 
természetes vizes élőhelyek rekreációja, illetve mesterséges vizes élőhelyek 
kialakítása veszélyeztett, vizes élőhelyekhez kötődő fajok védelme érdekében 
(WOODWARD & WUI 2001, ZEDLER & KERCHER 2005). Az emberi tevékenységek 
erős negatív hatást gyakorolhatnak vizes élőhelyek vízimadár-közösségeire, különös 
tekintettel olyan antropogén infrastrukturális elemekre, mint a települések és utak 
távolsága és sűrűsége (BEALE & MONAGHAN 2004, BURTON 2007, HOUSTON et al. 
2012). Ennélfogva a vízimadár-élőhelyek antropogén zavarásának csökkentése 
érdekében rendkívül fontos a mesterséges vizes élőhelyek széles skálájának 
fenntartása, elsősorban jelentősebb vonulóhelyeken  (ZEDLER 2000, PRINGLE 2001, 
TAFT et al. 2002, DUDGEON et al. 2006).  
A halastavakat az egész világon az egyik legjelentősebb mesterséges 
vizesélőhely-típusként ismerik el a biológiai sokféleség megőrzésének tekintetében 
(BROYER & CURTET 2012). Így a halastavak számos régióban töltenek be fontos 
szerepet, mint vonuló vízimadarak vonulási jelentősebb útvonalain elhelyezkedő 
pihenő- és táplálkozóhelyei (KAMENÍKOVÁ & RAJCHARD 2013, ZHANG et al. 2013). 
Eltérő vízimadár-fajok eltérő módon reagálnak a vizes élőhelyeknek az emberi 
zavarással kapcsolatos, mesterséges jellemzőire (MIDDLETON 1999, BLUMSTEIN 
2006). Ezen változatosság elsődleges mozgatóerőinek vizsgálata nemcsak az emberi 
zavarás ökolgiai hatásaiba nyújt mélyebb betekintést, hanem elősegítheti az egyes 
fajok zavarásérzékenységének prediktálásához, ami alapjául szolgálhat a 
természetvédelmi tervezés hatékonyságának növeléséhez (MARGULES & PRESSEY 
2000).  
Számos vizsgálat azonosította azon életmenet-jellegeket és környezeti 
feltételeket, melyek legalább részben magyarázzák az emberi zavarásra adott 
interspecifikus varianciát (MIDDLETON 1999, SAUNDERS et al. 2002). Azonban 
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mindössze néhány többfajos vizsgálat foglalkozik a vonuló vízimadarak 
élőhelyválasztásával, melyben figyelembe vették a filogenetikai kapcsolatokat is, ami 
jelentős forrása lehet a zavarásra adott válaszok fajok közti változatosságának. 
A mesterséges vizes élőhelyek természetvédelmi kezelését megalapozó 
vizsgálatok részeként jelen tanulmányunkban azonosítjuk a vonuló vízimadarak 
emberi zavarásra adott válaszait befolyásoló potenciális paramétereket. Ennek 
érdekében filogenetikai komparatív megközelítésben elemezzük a hortobágyi 
halastavakon átvonuló vízimadarak élőhelyválasztását, ami az egyik legfontosabb 
madárvonulási út legjelentősebb állomáshelye Finnország, a Balti-államok, illetve 
Észak-Afrika között (ECSEDI 2004). Az elemzések során az emberi zavarásra adott 
fajspecifikus válaszok és életmenet-jellemzők, illetve ökológiai paraméterek közti 
kapcsolatokat elemezzük filogenetikai kontrollal.  
 
4.1.2. Anyag és módszer 
4.1.2.1. Vizsgált terület 
A Hortobágyi Nemzeti Park területéből mintegy 27 ezer hektár tartozik a 
Ramsari Egyezmény hatálya alá, mely fémjelzi a területnek a vízimadarak 
védelmében betöltött fontosságát (3.1 fejezet). A HNP-ben mintegy 6000 hektáron 
létesítettek 70 halastavat a 19-20.század forulóján, melyekből a 2000 hektáros 
területet lefedő Hortobágyi-halastavak tartoznak a Ramsari Egyezmény hatálya alá. A 
vizsgálatban ezek közül 3000 hektáros kiterjedésben a HNP középső, nyugati és keleti 
területein összesen 44 tavat választottunk ki, melyek nagysága 8-470 hektár közé esik. 
A halastavakat extenzíven kezelik, vagyis a halgazdálkodási technológiát a 
természetvédelmi kezelés igényeihez illesztik. A tavakat a halfaj és korösszetétel 
függvényében évente vagy kétévente csapolják le, melynek eredményeképpen 




 A vizsgált halastavakon, melyek hét tóegységre tagozódnak, 2002-2010 között 
vettük fel a vízimadár-adatokat jégveszte és május vége között hetente egyszer a 
reggeli órákban, randomizált irányban egy standard transzekten. Összesen 51 
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megfigyelőnapon, 132 megfigyelési órán 1820 kilométer megtételével vettük fel az 
adatokat. Vízimadarakként kategorizáltuk a Gaviiformes, Pelecaniformes, 
Ciconiiformes, Anseriformes and Charadriiformes rendekbe tartozó fajokat 
(STRALBERG et al. 2003). Az adatfelvételezések során minden tónál rögzítettük a 
táplálkozó fajok egyedszámait. Emellett minden tónál minden bejáráskor rögzítettük a 
következő paramétereket, melyek a vizes élőhely fizikai jellemzőit vagy emberi 
zavarási változókat írnak le: a halastónak a legközelebbi emberi településtől vagy 
közúttól mért távolságát, utak és települések sűrűségét, illetve emberi népesség 
nagyságát 10 kilométeres körzetben. Mivel ezen változók robusztusan jellemzik az 
emberi zavarásra adott reakciókat (VÉGVÁRI et al. 2011), ezen változókat zavarási 
paramétereknek nevezzük.  
Az elemzésekben a következő életmenet- és ökológiai paramétereket 
szerepeltettük zavarási válaszok prediktoraiként (részletesen indokolva a 3.1 fejezet 
VÉGVÁRI et al. 2015-ben): vonulási stratégia, testtömeg, átlagos költésszám és 
fészekalj-méret, ivarérettségi kor, tipikus élettartam, táplálkozási spektrum és 
szocialitás foka, melyeket SNOW & PERRINS (1998) munkájából vettük át. 
 
4.1.2.3. Filogenetikai és statisztikai elemzések 
A 3.1 fejezet statisztikai eljárásaival analóg módon, az elemzések első 
lépéseként kompozit filogenetiai fát hoztunk létre, elsősorban molekuláris adatok 
alapján. Második lépésként a zavarásérzékenység fajspecifikus mértékeit képeztük 
úgy, hogy a priori Általánosított Lineáris Modelleket (GLMM) képeztünk minden 
fajra. A GLMM-ekben a vízimadarak számát függő változóként szerepeltetve, az évet, 
a hónapot és tóegységbe ágyazott tó-azonosítót random faktorként kezelve fix 
faktorként emeltük be a tó kiterjedését, a sekély és mély vizes területek arányát, 
illetve a zavarási változókat, Poisson hiba-eloszlást feltételezve (BURNHAM & 
ANDERSON 2002). Harmadik lépésként a fajokként illesztett GLMM-ekből az egyes 
zavarási változók paraméter-becsléseit használtuk további elemzésekben függő 
változókként. Végezetül, a fajonként értelmezett zavarási paraméterek és az 
életmenet- illetve ökológiai változók közötti kapcsolatokat a 3.1. fejezetben 
ismertetett módon elemeztük. 
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Vizsgálatunk során 89 vízimadárfaj előfordulását tapasztaltuk, melyek közül 
az elemzésekben csak a legalább öt megfigyelési adattal rendelkező, összesen 77 faj 
rekordjait használtuk. Ezek közül az adatok szerkezete 43 fajnál tette lehetővé a 
GLMM-ek futtatását.  
A filogenetikai jel minden PGLS-modellben szignifikánsan különbözött a 
zérótól (0,32 < λ < 0,41). A zavarási változók és életmenet jellegek közti kapcsolatok 
erőssége és aránya konzisztens kapcsolatokat mutatott az emberi zavarás különféle 
mértékeit tekintve (5.táblázat). A zavarási változókra illesztett, támogatott 
modellekben leggyakrabban szereplő prediktorok az ivarérettség kora, a vonulási 
stratégia és a szocialitás mértéke voltak (5.táblázat). A zavarási változókat mértékét 
elsősorban az ivarérettségi kor határozta meg, mely prediktort mindkét zavarási 
mértékre illesztett, támogatott modellek tartalmazták. Ezen modellek alapján azon 
fajok voltak ritkábbak utak közelében (β ± SEu = 0,109±0,0048) és sűrűbb 
úthálózatokkal rendelkező területeken (β ± SEu = 0,215±0,624, 7.ábra), melyek egy 
éves koruk után érik el az ivarérettséget. Emellett az utak sűrűségére adott zavarási 
válaszokat legerősebben befolyásoló életmenet-jellegek a szocialitás foka és a 
vonulási stratégia volt: a magányosan vonuló fajok nagyobb mértékben kerülték a 
sűrűbb úthálozatokban elhelyezkedő vizes élőhelyeket, mint a társas vízimadarak 
(β±SEu = 0,377±1,605), illetve a rövidtávú vonulók gyakrabban voltak 




Vizsgálatunk legfontosabb eredményeit a következőképpen foglalhatjuk össze. 
A vízimadarak emberi zavarásra adott, nagy földrajzi skálákon mért válaszait 
elsősorban az ivarérettség kora, a szocialitás foka és a vonulási stratégia 
befolyásolták, erős filogenetikai jel megléte mellett. Az az eredményünk, mely szerint 
az emberi zavarásra adott válaszban erős filogenetikai jel mutatkozik, megerősíti azon 
vizsgálatok következtetéseit, melyek kimutatták, hogy a madarak robusztus 
zavarástűrési mértékének tekintett felriadási távolságot (flight initiation distance) 
jelentős mértékben befolyásolják az evolúciós leszármazási viszonyok (BLUMSTEIN 
2006, MØLLER 2008). 
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Mivel vizsgálatunkban nagyszámú hosszútávon vonuló faj adataival is 
dolgoztunk, az emberi zavarásra adott választ feltételezhetően vonulási konnektivitási 
mintázatok is befolyásolják. Ehhez párhuzamban, a darvak nagy földrajzi 
távolságokban mutatott konzisztens zavarásérzékenységi mintázataival foglalkozó 
vizsgálatunk eredményeképpen a darvak a kikelési és vonulóhelyeken adott zavarási 
válaszokban konzisztens személyiségjegyeket mutattak (VÉGVÁRI et al. 2011). A 
jelenlegi vizsgálatunk eredményei alapján az emberi zavarásra adott válaszokban 
megjelenő filogenetikai jel a darus tanulmány következtetéseit kiterjesztheti abban az 
értelemben, hogy a zavarási válaszok személyiségjellege több, vizes élőhelyekhez 
kötődő madárfajnál létezhet. 
A zavarási mértékeket legerősebben befolyásoló életmenet-változó az 
ivarérettségi kor volt, mely szignifikáns mértékben korrelál az élettartammal. Így ez 
az eredményünk alátámasztja azon cikk megállapításait, mely szerint az élettartam 
befolyásolja a madarak zavarásérzékenységét (PEH et al. 2005).  
Elemzéseink eredményeképpen a vonulási stratégia jelentős mértékben 
befolyásolja a zavarásérzékenységet, amit több, egymást nem kizáró hipotézissel lehet 
magyarázni: (1) a Balti-Magyar Útvonalat követő, hosszútávon vonuló populáció az 
északi sarkvidék alacsony népsűrűségű területein fészkel, melyek így kevésbé 
érzékenyek az emberi zavarásra (SNOW & PERRINS 1998), (2) a hosszútávú vonulók 
energetikai szempontból jóval erősebb kényszer alatt állnak vonulóhelyeik 
kiválasztásában, mint a rövidtávúak, mely felerősítheti a zavartalan területekre mutató 
preferenciális mintázatokat.  
Mivel vizsgálatunk a világ legnagyobb körtöltéses halastórendszerén történt az 
egyik legjelentősebb eurázsiai vízimadár-vonulóhelyen, eredményeink a mesterséges 
vizes élőhelyek kezeléséhez széles földrajzi és taxonómiai skálán szolgáltat 
adalékokat (ECSEDI 2004). Részletesebben, amennyiben vonuló vízimadarak 
zavarásérzékenységét a filogenetikai kapcsolatok is befolyásolják, a halastavak és 
egyéb mesterséges vizes élőhelyek kezelésénél figyelembe kell venni a vonuláskor 
megjelenő fajok várható fajösszetételét. Pontosabban, javaslataink alapján nagyobb 
kiterjedésű mesterséges víztesteket egyes alegységeit sekély vizes állapotban kellene 
tartani a jégmentes időszakban, ami a szűkebb táplálékspektrumú fajok igényeinek 
megfelelő gerinctelen fajokból álló táplálékbázis kialakulását segíti elő.  
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5.Táblázat. Zavarási változókra illesztett, támogatott (∆AICc < 2.00) PGLS-modellekből számított 
modellátlagolt paraméter-becslések. 
  
Zavarási változó      
Utak sűrűsége β SEu Illesztett SE Alsó K.I. Felső K.I. 
Tengelymetszet -0,2172 2,6827 2,7527 -5,6123 5,1779 
Szocialitás (magányos) 0,3775 1,6053 1,6448 -2,8463 3,6013 
Ivarérettség kora 0,2147 0,624 0,6407 -1,0411 1,4705 
Vonulási stratégia 
(rövidtávú) 
-1,3331 1,117 1,1472 -3,5816 0,9153 
      
Utak távolsága      
Tengelymetszet 0,151 0,2575 0,2625 -0,3634 0,6655 
Ivarérettség kora 0,1091 0,0478 0,0491 0,0129 0,2053 
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Ugyanazon populáció egyedei általában különböznek viselkedési mintázataik 
és ennek hátterében álló fiziológiai folyamatok tekintetében (DALL et al. 2004, 
DINGEMANSE et al. 2010). Ezen felül állatfajok ugyanazon halmazának tagjai 
ugyanolyan különbségeket mutathatnak különböző szituációkban (például a 
különböző táplálkozóhelyeken tapasztalható ragadozó-elkerülés mértékében) és 
kontextusokban (például a bátorság táplálkozási és társas interakciók során mutatott 
mértékében). Így például a széncinege (Parus major) konzisztens egyedi 
különbségeket mutat nyílt terepfoltok felderítésekor (DINGEMANSE et al. 2002), 
valamint a szúnyogírtó fogaspontynál (Gambusia affinis) az aszociális egyedek 
nagyobb fokú diszperziós tendenciákat mutatnak (COTE et al. 2010). Bár az egyedek 
viselkedési mintázataikat különböző szituációkhoz igazíthatják, az egyedek közti 
konzisztens viselkedési különbségek általában megmaradnak. Ezen mintázatokra 
gyakran állati személyiségként (GOSLING 2001), vérmérsékletként (REALE et al. 
2007), viselkedési szindrómaként vagy alkalmazkodási stílusokként (KOOLHAAS et al. 
1999) hivatkoznak.   
Számos állatfaj tölti életét több, földrajzilag elkülönülő térségben. Korábbi 
tanulmányok, melyek a személyiség-jellegeket egy területen vagy rövid időtartamon 
belül vizsgálták, nem tudták becsülni a viselkedés konzisztenciájának mértékét 
jelentősen eltérő ökológiai viszonyok között.  
A vonuló rovarok, halak, madarak és emlősök az élőhelytípusok széles 
skáláján haladnak át éves mozgalmaik során (DINGLE 1996, NEWTON 2010); például a 
sarki csér (Sterna paradisea) több, mint 70 000 kilométert tesz meg az Északi-sarkkör 
vidékén elhelyezkedő fészkelőterületeik és az Antarktisz környéki telelőterületeik 
között, jelentősen eltérő szerkezetű élőhelyeken keresztül (SNOW & PERRINS 1998). 
Az állatfajok egyedi két típusú viselkedési stratégiát követhetnek ökológiai viszonyok 
változása esetén (SNOW & PERRINS 1998): egyrészről a helyi viszonyoktól függő 
eltérő viselkedésmintákat mutathatnak vonulás során, másrészről viszont konzisztens 
viselkedési elemeket mutathatnak kontrasztos környezeti viszonyok között (WILSON 
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et al. 1994). A vonuló fajok kiváló lehetőséget nyújtanak ezen lehetőségek 
tesztelésére. 
Bár korábbi vizsgálatok feltételezései alapján vonuló állatfajok képesek nagy 
távolságra eső földrajzi régiókban konzisztens viselkedési válaszokat mutatni 
(SUTHERLAND 1998, HARRISON et al. 2010), egyedi viselkedési mintáknak nagy 
földrajzi léptékben történő követésének nehézségei miatt még nem nyert bizonyítást 
az ilyen viselkedési mintázatok létezése.    
Az emberi zavarás jelentősen befolyásolja az állatfajok eloszlását, ökológiai 
jellemzőit és viselkedési mintázatait (DINGLE & DRAKE 2007, BLUMSTEIN 2006): 
például az emberi települések eloszlása és a közutak térbeli eloszlása befolyásolja a 
madarak élőhelyválasztását. 
Jelen tanulmányunkban egy hosszútávon vonuló madárfaj, a daru (Grus grus) 
konzisztens viselkedési mintázatait elemezzük zavaráskerülési viselkedési válaszai 
alapján. Vizsgálatunk alaphipotézise szerint a darvaknak az emberi zavarásra mutatott 
viselkedési válaszai konzisztens mintázatokat mutatnak az egymástól több, mint 1000 
kilométerre eső kikelési helyeik és vonulóhelyeik között. 
 
4.2.2. Anyag és módszer 
A darvak adatait 1995 és 2007 közt a HNP-ben (3.1. Fejezet) vettük fel. A 
HNP-t 18 település veszi körbe, melyeknek emberi népessége 1950-50 000 között 
váltakozik. 
Tanulmányunkban 273 olyan daru adatait használjuk, melyeket Finnországban 
1985 és 2007 között fiókaként gyűrűztek egyedi színkombinációk használatával, és 
amelyeket a Hortobágyon 1995 és 2007 közt visszaláttak. A fészkelőhelyek 
koordinátáit Pekka Mustakallio gyűjtötte, a visszalátási adatok pedig a Magyar 
Gyűrűzőközpont adatbázisából származnak. Elemzéseinkhez öt különböző, a 
fészkelőhely zavarási viszonyait jellemző prediktort gyűjtöttünk a Finn Országos 
Földmérési Adattár 1:16000-es méretarányú digitális formában rendelkezésre álló 
térképeiről. A HNP-t jellemző zavarási faktorokat a HNP Igazgatóság GIS-
adatbázisából származtak: a legközelebbi (1) közút (km), (2) emberi település 
távolsága (km), valamint (3) közutak (km/km2), (4) emberi települések (ha/km2) és (5) 
emberi népesség térbeli sűrűsége (1/km2). Mivel a darvak territóriumnagysága 
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átlagosan 3-4 hektár közé esik (SNOW & PERRINS 1998), fészkelőhelyeiken a zavarási 
változókat 1 kilométeres körzetben vettük fel. Vonulás közben a darvak az 
éjszakázóhelyek és a táplálkozóhelyek között átlagosan 10 kilométeres távolságokat 
tesznek meg, a fenti öt változót az éjszakázóhelyek 10 kilométeres körzetében 
becsültük (VÉGVÁRI & TAR 2002). 
A 273 vizsgált daru közül 138 egyedet figyeltek meg legalább két 
(maximálisan 10 alkalommal) a Hortobágyon. Az egy évben több alkalommal 
megfigyelt madarak esetén kiszámítottuk a zavarási változók éven belüli 
ismételhetőségét. Azon darvaknál, melyeket több alkalommal is láttak vissza 
különböző években, kiszámítottuk a zavarási változók évek közötti ismételhetőségét 
(HARPER 1994). A finnországi fészkelőhelyek és hortobágyi vonulóhelyek közötti 
viselkedési minták konzisztenciájának elemzéséhez lineáris vegyes modelleket 
illesztettünk a vonulóhelyeken felvett zavarási változókat függő, míg a kikelési helyen 
mért prediktorokat független változóként kezelve, ezen változók minden lehetséges, 
azaz 25 különféle kombinációjának halmazán (CRAWLEY 2007). Ezekben a 
modellekben a t-érték a hatásnagyság mértéke, melynek pozitív értékei a 
munkahipotézissel konzisztens eredményeket jeleznek. A vegyes modellekben a 
finnországi régiót és az egyedi azonosítót beágyazott random faktorként kezeltük. 
Minden statisztikai elemzést az R statisztikai programkörnyezetben végeztünk (R 
DEVELOPMENT CORE TEAM 2010). 
 
4.2.3. Eredmények 
A vizsgálatunk alapjául szolgáló adatbázisban szereplő darvak 10,24 ± 1,03 
(átlag ± SE) különböző éjszakázóhelyet használtak. Az egy éven belül több 
alkalommal megfigyelt darvak átlagosan 3,0 (2 - 4,75) vizes élőhelyet használtak 
éjszakázásra. Az öt zavarási változó közül négy szignifikánsan ismételhető volt mind 
éveken belül, mind évek között (6.táblázat). Ez az eredmény a viselkedési 
konzisztencia magas fokát jelzi egy adott daruegyednél mind egy adott éven belül, 
mind pedig a vizsgálat időtartama alatt. A 25 kétváltozós lineáris modellből 24 
mutatott pozitív kapcsolatot a natális és vonulóhelyen felvett zavarási változók között 
(binomiális teszt 0,5-es várható értékkel, p<0,0001). Hasonló mintázatot mutatott a t-
értékek pozitív volta, melyeknek 95%-os konfidencia-intervallumai nem tartalmazták 
a zérót (7.táblázat).  
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6.Táblázat. A daru vonulóhelyeken tapasztalható zavarástűrő viselkedésének ismételhetősége (r ± SE). 
A szignifikáns kapcsolatokat félkövér betűtípus jelzi, míg a df-érték a csoportok közti és azokon belüli 
szabadsági fokokat adja meg. 
 
Változó r ± SE df  F (p) 
Éveken belüli ismételhetőség  
 
Települések távolsága 
0,658 ± 0,027 32; 48 5,709 (<0,001) 
Utak távolsága 0,437 ±  0,300 32; 48 2,896 (<0,001) 
Települések sűrűsége 0,623 ± 0,029 32; 48 5,053 (<0,001) 
Népsűrűség 0,192 ± 0,019 32; 48 1,58 (0,074) 
Utak sűrűsége 0,545 ± 0,300 32; 48 3,931 (<0,001) 
 




0,203 ± 0,021 127; 195 1,643 (<0,001) 
Utak távolsága 0,229 ± 0,023 127; 195 1,748 (<0,001) 
Települések sűrűsége 0,032 ± 0,005 127; 195 1,084 (0,304) 
Népsűrűség 0,190 ± 0,020 127; 195 1,592 (0,002) 
Utak sűrűsége 0,174 ± 0,019 127; 195 1,531 (0,004) 
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7.Táblázat. A hortobágyi átvonulóhelyen és a finnországi fészkelőhelyeken felvett zavarási változókra 
illesztett lineáris vegyes modellek (LMM) Student-féle t-értékei.  A régión és a daru azonosítóját 
beágyazott random faktorként kezeltük az LMM-ekben. A szignifikáns kapcsolatokat (p < 0,05) félkövér 
betűtípus jelzi. A zárójeleken belüli értékek a paraméterbecsléseket adják meg.  


























0,428 (0) 0,529 (0) 
-0,366           
(-0,001) 
0,845 (0) 0,544 (0,001) 
Utak 
távolsága 
0,448 (0,001) 3,012 (0,014) 2,332 (0,03) 0,817 (0,003) 0,503 (0,007) 
Települések 
sűrűsége 








1,219 (61,743) 0,319 (69,412) 
Utak 
sűrűsége 




 A darvak konzisztens zavarástűrési viselkedésmintákat mutattak mind az 
egyes évek, mind pedig az egymástól több, mint 1000 kilométerre elhelyezkedő 
natális és vonulóhelyek között. Ismereteink szerint jelen tanulmányunk az egyetlen, 
mely emberi zavarásra adott hosszútávon konzisztens egyedi különbségeket mutatott 
ki egyedileg jelölt madarak megfigyelési adatai alapján. Konzisztens zavarástűrési 
viselkedés három, egymást nem kizáró módon alakulhat ki. Elsősorban, a darufiókák 
a kikelési helyükön imprintálódhatnak az emberi zavarás bizonyos szintjeire, mely 
vonulásuk során befolyásolja zavarástűrésük mértékét. Másodsorban a darvaknál 
jelentős mértékű szülői gondoskodás ismert, mely a kikeléstől számított 10 hónapon 
keresztül tart (SNOW & PERRINS 1998). Ennélfogva a fiatal darvak vonulási 
viselkedését befolyásolhatja a szüleik viselkedése (SWANBERG 1974). Az információ 
ilyen típusú átvitele (carry-over) az élőhelyválasztás zavarási vonatkozásainak 
kulturális átviteli mechanizmusának kialakulásához vezethet (SOKOLOWSKI & LEVINE 
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2010). Harmadsorban, az élőhelyválasztásnak lehet egy olyan genetikai komponense, 
melynek hatása révén bizonyos genotípusok jobban tűrik a zavarást, mint mások. 
Korábbi vizsgálatok konzisztens viselkedési mintázatokat mutattak ki különféle 
kontextusban: felfedező, agresszív és ragadozóellenes viselkedési formáknál, illetve a 
szülői gondoskodásban és kooperációban (DINGEMANSE et al. 2007, MARTIN & 
REALE 2008, ENGLISH et al. 2010). Jelen munkánk ezen tanulmányok eredményeit a 
zavarástűrési viselkedés személyiség-jellegeivel egészíti ki. Emellett vizsgálatunk 
kiterjeszti az állati személyiségről alkotott ismereteinket annak a felismerésével, hogy 
a darvak konzisztensen viselkednek hosszú időtávon belül, illetve jelentősen eltérő 
ökológiai viszonyokkal jellemezhető élőhelyek között, mint amilyenek az északi 
erdős lápok, a szubarktikus tundra és a mérsékelt övi szikes puszta. Érdekes lenne 
megvizsgálni, hogy az élőhelyválasztás korrelál-e más, az állati személyiséget leíró 
jelleggel, mint amilyen a felzavarási távolság, a felderítő viselkedés vagy a kísérletes 
manipulációkra adott fiziológiai reakciók. Sajnos azonban ezen mechanizmusokat az 
egyedileg jelölt darvakra vonatkozó, ilyen jellegű adatok hiányában nem volt 
alkalmunk vizsgálni.  
A jelen tanulmányban bemutatott mintázat hasonlít az ökológiai átviteli 
hatásra, melynek során a vonuló fajoknál életciklusuk egy fázisában tapasztalt 
események befolyásolhatják a következő szaporodási időszakban mérhető reproduktív 
sikert (HARRISON et al. 2010, GUNNARSSON et al. 2005, WEBSTER & MARRA 2005). 
Azon megállapításaink alapján, melyek szerint mind az évszakok közti ökológiai 
átviteli folyamatok, mind pedig a zavarásra adott konzisztens viselkedési válaszok 
létezése, a vonuló fajok védelmi programjainak nagyobb földrajzi léptékeket kellene 
figyelembe vennie, mint az számos esetben tapasztalható.  
Összefoglalásképpen megállapíthatjuk, hogy vonuló fajoknál a 
zavarásérzékenység konzisztens személyiségjellegként megőrződik nagy térbeli és 
időbeli léptékekben is, mely így befolyásolja az élőhelyválasztást is. Ezen hatásokat 
javasoljuk beépíteni a természetvédelmi döntési mechanizmusokba. 
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4.3. A darvak zavarástűrési mintázatai az éjszakázóhely-
választásban a vonulás során 
 
4.3.1. Bevezetés 
 Az emberi tevékenységekhez köthető térbeli hatásokra való érzékenység 
mellett a darvak éjszakázóhely-választását a vonulóhelyeken számos egyéb tényező is 
befolyásolja, melyet egy következő tanulmányban vizsgáltunk meg a Hortobágyon 
átvonuló darvak (4.2. fejezet) éjszakázóhely-választását befolyásoló tényezőket 
elemezve.  A vizsgálathoz az 1994 – 2007 között heti gyakorisággal gyűjtött, a 
Hortobágy minden daru-éjszakázóhelyét lefedő szinkronszámlálás adatait használtuk 
fel. A szinkronszámlálás adatai alapján a vizsgálat 13 éve alatt a Hortobágyon 
átvonuló daruállomány erős növekedését tapasztaltuk, ami párhuzamosan zajlott az 
európai fészkelőállomány intenzív növekedésével (PRANGE 1999). A Hortobágyi 
Nemzeti Parkban (HNP) az éjszakázó- és táplálkozóhelyek széles kínálata áll 
rendelkezésre, ami a Balti-Magyar-útvonal legnagyobb átvonulóhelyén hozzájárul az 
állomány stabilizálódásához és növekedéséhez. Ez a mechanizmus magyarázhatja a 
korábban egy, a Fekete-tenger nyugati partvidékén haladó útvonal feltételezett 
eltolódását a mai, a HNP-n átvezető vonalra (VÉGVÁRI & TAR 2002).  
 
4.3.2. Eredmények és diszkusszió 
Vizsgálatunk eredményei szerint a Hortobágyon átvonuló darvak 
éjszakázóhely-választását befolyásoló legfontosabb tényezők az legközelebbi emberi 
településtől és vizesélőhely-komplexumtól mért távolság, az élőhely (mocsár vagy 
halastó) és kezelés típus (természetvédelmi kezelés alatt áll vagy sem). Az előző 
tanulmány eredményeivel párhuzamosan láthatjuk, hogy a darvak éjszakázóhely-
választását egyik legerősebben befolyásoló tényező az emberi településektől való 
távolság. Az élőhely-típus szintén fontos szerepet játszik a darvak éjszakázóhely-
választásában: bár a legnagyobb csapatok lecsapolt tavakon éjszakáznak, a madarak 
összességében jobban preferálják a mocsarakat. Ez egyrészt adódhat abból, hogy a 
mocsarak általában távolabb esnek zavaró emberi hatásoktól, mint a halastavak, 
másrészt a darvak nagyobb eséllyel választhatnak természetes szerkezetű élőhelyeket 
(BROWN & SMITH 1998).  
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 A tanulmány új eredménye, hogy a kezelés típusa is befolyásolja a darvak 
éjszakázóhely-választását: a fajvédelmi célú beavatkozásokkal (őszi csapolás idején 
végzett vízszint-csökkentések halastavakon) kezelt vizes élőhelyeket nagyobb eséllyel 
foglaltak el a darvak, ami arra utal, hogy a darvak vonulásuk során előnybe részesítik 
a stabil élőhely-mintázatokat, melyekhez vonulási stratégiájukat igazítani tudják.  
 Vizsgálatunk során fény derült arra is, hogy a darvak előnyben részesítik a 
más vizesélőhely-komplexumhoz közelebb eső éjszakázóhelyeket, ami arra utal, hogy 
a darvak élőhely-választásában szerepet játszhatnak a tájláptékű élőhely-
konnektivitási mintázatok.   
 Az éjszakázóhely választás elemzésekor az energia-kényszer hipotézis alapján 
(ALONSO et al. 2004) azt vártuk, hogy a legközelebbi táplálkozóterület távolsága 
szignifikáns hatással lesz az élőhelyválasztásra, de ez nem igazolódott be. Ez az 
eredmény arra utal, hogy a HNP körüli területek táplálékkínálata nem korlátozó 
tényező a Hortobágyon átvonuló darvak számára.  
 Eredményeink alapján a következő élőhely-kezelési javaslatokat 
fogalmazhatjuk meg a darvak túlélési esélyeinek növelése érdekében az őszi vonulási 
időszakban (1) élőhely-rekonstrukciós programoknál javasolt a kompakt alakú, és 
zavartalan pufferzónával ellátott vizesélőhelyek tervezése (2) a természetvédelmi 
kezelés inkább kisebb számú, de nagyobb felületű, mint a nagyobb számú de kisebb 
méretű tavakat célozza.  
 
4.4. A túzok emberi zavarásra adott válaszai 
 
4.4.1. Bevezetés 
Az  élőhelyválasztási és élőhelyminőség-becslési mechanizmusok megértése 
alappilléreit képezik a a veszélyeztetett fajok in situ védelmi terveinek (JONES 2001, 
MORRIS 2003). Az ilyen vizsgálatok a természetvédelmi szakemberek számára 
élőhelykezelési és védett területek prioritizálási kérdéseit érintő döntéseket készíthetik 
elő (ROOT-BERNSTEIN & LADLE 2010). Az élőhelyválasztási vizsgálatok azon a 
feltételezésen alapszanak, hogy az egyes élőhelyek preferenciája nem véletlenszerű, 
és hogy az egyedek többféle információforrás alapján döntenek az egyes élőhelyfoltok 
elfoglalásáról (JONES 2001, MORRIS 2003, Johnson 2007). Az állatok 
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élőhelyválasztási döntéseinek jelentős, fitneszüket érintő következményei lehetnek. 
Így a szaporodóhelyek kiválasztása és azok minősége jelentős hatással lehetnek az 
adott egyed szaporodási sikerére (DOLIGEZ et al. 2002). Ezért az élőhelyválasztási 
stratégiát befolyásoló tényezők vizsgálata rendkívül fontos a veszélyeztetett fajok 
élőhelykezelésének tervezéséhez. Az élőhelyválasztási mechanizmusok elemzése 
elsősorban a foglalás valószínűségének biotikus és abiotikus faktorokkal történő 
korreláltatásán alapszik (VANHORNE 1983, MORRIS 2003). 
 A fajtársak vonzó hatása az élőhelyválasztás hagyományos értelmezését 
megnehezítheti, mivel megsérti azt a feltételezést, hogy az egyedek egymástól 
függetlenül mérik fel az egyes élőhelyfoltok minőségét (VANHORNE 1983, SKAGEN & 
ADAMS 2011). Az egyedek fajtársaik jelenlétét használhatják az élőhelyminőség 
becsléséhez az egyes területek próbálgatással történő felderítése által, mert ezzel 
jelentősen csökkenthetik a kereséssel együtt járó költségeket (MULLER et al. 1997). 
Egyes fajoknál a fajtársak által indukált, egy adott területfolt választására irányuló 
vonzó hatás összegződhet és additív aggregációk kialakulásához vezethet. Az 
élőhelyválasztásnál megfigyelhető társas vonzóhatás magyarázhatja azt a mintázatot, 
hogy egyes fajok miért mutatnak nagyobb érzékenységet az élőhelyek 
fragmentációjára és amiért csak lassan tudnak üres élőhelyfoltokat újrakolonizálni 
(FLETCHER 2007). Ezért a társas viselkedésnek az élőhelyválasztásban betöltött 
szerepének vizsgálata jelentős mértékben hozzájárulhat a társasan élő fajok 
természetvédelmi biológiai vonatkozásainak megértéséhez (AHLERING et al. 2010).  
 A túzok (Otis tarda) az Természetvédelmi Világszövetség (IUCN) által 
„Veszélyeztetett” természetvédelmi kategóriába sorolt, globálisan veszélyeztetett faj. 
A 19. és 20 században a túzok európai állományai drámai csökkenést mutattak. 
Regionális és lokális skálán tapasztalható ismételt kipusztulási események 
eredményeképpen a jelenlegi állományok alacsony létszámúak és erősen 
fragmentáltak (PALACÍN & ALONSO 2008). A túzok emellett jelentős élőhelyvesztést 
szenvedett az emberi zavarás szintjének emelkedése miatt (LANE et al. 2001, SUAREZ-
SEOANE et al. 2002, SASTRE et al. 2009, BURNSIDE et al. 2012). Egyre több tanulmány 
dokumentálja az emberi zavarás veszélyeztetett fajokra gyakorolt negatív hatásait 
(GILL et al. 2001, FRID & DILL 2002).  
 A vizsgált faj hatékony védelme érdekében nemcsak élőhelyválasztási 
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stratégiáinak felderítésére, hanem annak a fajtársak által gyakorolt vonzóhatással való 
kapcsolatának jellemzésére is szükség van. Szaporodási időszakban (március végétől 
május közepéig) a hím túzokok csoportosulásokat alkotva feltűnő módon dürögnek. A 
túzok szaporodási rendszere a klasszikus lek és a szóródott (exploded) lek fogalmai 
közti kontinuum-tartományon értelmezhető újabb értelmezés szerint (MORALES et al. 
2001), melyben a hímek laza csoportosulásokat alkotnak dürgés közben. A hímek 
nem mutatnak territoriális viselkedést, nagy térségben elhelyezkedő területeket 
használva dürgőhelyként. A dürgési helyszínek mind a tojók, mind a hímek számára 
forrásokat tartalmaznak, hiszen a tojók a dürgőhelyeken és azok környékén is 
fészkelnek (MORALES & MARTIN 2003). Az élőhely-modellezési és közvetlen 
megfigyeléses vizsgálatok eredményei alapján számos, alkalmasnak tekinthető terület 
marad elfoglalatlanul a szaporodási időszakban, illetve új dürgőhelyek ritkán jönnek 
létre (OSBORNE et al. 2001, SUAREZ-SEOANE et al. 2002, ALONSO et al. 2004). 
Feltételezések szerint a fajtársak által gyakorolt vonzóhatás felelős a kihasználatlan 
élőhelyfoltok létezéséért, melynek mechanizmusa diszperziós folyamatokban is 
detektálható (MARTIN et al. 2008). 
 Jelen munkánkban általánosított lineáris modelleket alkalmaztunk a túzok 
dürgőhelyválasztási stratégiájának tanulmányozására egy kisebb létszámú, de 
alaposan vizsgált magyarországi populációjánál. Célul tűztük ki, hogy a társas 
kapcsolatoknak és emberi zavaró tényezőknek a hímek dürgőhelyválasztására 
gyakorolt hatását vizsgáljuk a következő hipotézisek alapján: (1) a dürgőhelyek 
elhelyezkedése nem véletlenszerűen helyezkedik el a térben a nagy kiterjedésű 
nemzeti parkban, hanem térbeli emberi zavaró faktorok és a növényzet szerkezetétől 
függ, és (2) az egyes dürgőhelyeket használó hímek számát befolyásolja az ott 
jelenlevő tojók egyedszáma.  
 
4.4.2. Módszerek 
4.4.2.1. Vizsgált terület 
 A vizsgálatainkat a HNP-ben végeztük (3.1 fejezet) mely lovak, 
szarvasmarhák és juhok jelentős legelőterületeként is ismert. A HNP túzokállománya 
az elmúlt öt évben 140-150 egyed között mozgott. 
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4.4.2.2. A túzok állományfelmérési adatai 
 A túzok dürgéskori állományának felmérése a HNP területén és annak 
pufferzónájában 2000-2007 között, március közepe és május vége között átlagosan 
négynaponta standard transzekteket követve történt. Minden felmérési napon a 
dürgőhelyen 6:00 – 09:00, illetve 16:00 – 19:00 között tartózkodó hímek és tojók 
száma, illetve a dürgőhely középpontjának koordinátái kerültek rögzítésre. Egy 
területet dürgőhelynek tekintettünk, ha ott legalább három hím jelen volt. A 
felmérések átlagos hossza 100 kilométer volt, melyhez terepjárókat, kerékpárokat 
használtunk, vagy gyalogosan közelítettük meg. A felmérések során kézi távcsöveket 
és 20-60x80-as teleszkópokat használtunk. A HNP területén élő hím túzokok száma a 
vizsgálati időszakban 50-70 között változott, melyek mindegyikét sikerült a 
területbejárások alkalmával megtalálni. A felméréseket jelentős, hosszú távú terepi 
tapasztalattal rendelkező megfigyelők végezték.  
 A megfigyelésekkor felvett pontok koordinátáit az UTM 34N-rendszerben, 
WGS 1984 koordináta-rendszerben rögzítettük. A véletlenszerűen elhelyezkedő 
pontokat a HNP területét lefedő  poligon-fedvényből generáltuk, melynek száma 
megegyezett a dürgőhelyek pontjainak számával. A véletlen pontok generálásakor a 
HNP területéből kizártuk a településeket, erdőket és vizes élőhelyeket. 
 
4.4.2.3. Zavarási és élőhely-változók 
A HNP-t elsősorban hagyományos rendszerben legeltetik, mely jelentősen 
hozzájárul a szikes gyepek biodiverzitásának fenntartásához. Ráadásul a területet a 
látogatók számára a HNP-t átszelő egy jelentősebb és számos kisebb forgalmú közút, 
illetve nagyszámú földút teszi elérhetővé, melyek potenciális zavaróforrásként 
szolgálnak. Ennélfogva a priori hipotézisünk alapján az emberi zavaró tényezők és 
növényzeti jellemzők befolyásolják elsősorban a dürgőhelyek térbeli eloszlását, 
melyekre vonatkozóan nyolc zavarási és egy távérzékeléssel kapott változót 
használtunk. A földutak térbeli sűrűségének kivételével az összes változó 30 m-es 
felbontásban állt rendelkezésre, míg az előbbi prediktor 1 kilométeres felbontásban 
volt ismert. Ezen skálázás alkalmasnak bizonyult a túzok viselkedésére jellemző 
változók leírásához. Az utak adatait a HNP adatbázisából származó fedvényekből 
számítottuk.  
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 Az emberi zavarás hatásának becsléséhez a vizsgált terület minden állattartó 
telepének koordinátáit, illetve az egyes években ott legelő háziállatok faját és 
létszámát vettük fel adatbázisunkba. A legeltetéses területhasználatra jellemző, hogy 
az állattartók télen állataikat a településeken tartják, míg a legeltetési szezon juhok 
esetében április elejétől október végéig, szarvasmarhák és lovak esetében pedig április 
végétől október végéig tart. A kezelési előírások szerint a HNP-ben egy hektáros 
gyepterületre átlagosan egy szarvasmarha vagy ló, illetve tíz juh esik. Ez szolgált 
alapjául az egyes állattartó telepek körül a legelt terület összkiterjedésének 
kiszámításához, melyet első közelítésben koncentrikusnak tekintettünk. A legeltetett 
területen belüli megfigyelési pontoknak a zavart területtől való távolságát zérónak 
tekintettük. A túzok-pont és a térbeli zavarási faktorok közti euklideszi távolságok 
kiszámításához Az ArcView 9.1 szoftvert, a földutak sűrűségének becsléséhez pedig a 
Hawth's Tools nevű térinformatikai programcsomagot használtuk (BEYER 2004).  
 A növényzet hatásának elemzéséhez távérzékeléssel nyert változókat 
választottunk. A tesszelációs transzformáció három ortogonális növényzeti indexet ad, 
melyek a LandSat 7 Továbbfejlesztett Tematikus Térképező Plus műhold (ETM+) hat 
hullámhosszon rögzített sávjából generálhatóak (KAUTH & THOMAS 1976, CRIST & 
CICONE 1984), melynél a LandSat ETM+ szenzorához tartozó, a reflektanciát 
csökkentő és biológiailag releváns adatokat szolgáltató együtthatókat is figyelembe 
vettük (Huang et al. 1998). Az eljárás során minden évhez három raszterréteget 
generáltunk: (1) a tasszellált nedvesség a felszíni víz mennyiségét, a (2) tesszellált 
fényesség a talaj tulajdonságait (például a kopár földfelszín arányát), illetve (3) a 
tesszellált zöldesség a zöld növényzet arányát jellemzi. Vizsgálatainkhoz a LandSat 7 
ETM+ multispektrális műhold-adatokat használtuk, mert ezek álltak rendelkezésre 
nagy felbontásban (30 m) a HNP-re. Az elemzéseket megelőzően 11 műhold-fájlt 
töltöttünk le, melyek 2000-2007 közötti, március-április-május hónapokra vonatkozó 
adatokat tartalmaztak. Ezen georeferált képfájlok közül a legkisebb felhő-
lefedettségűeket használtuk. A 2004 után rögzített LandSat 7-es felvételeken egy 
szenzorának meghibásodása miatt a szkennelési vonalkorrektor adathiányos 
területeket hagy a rasztereken, így a 2004-2007 között készült képfájlokból több, 
időben közeli felvételekre volt szükség bizonyos területek lefedéséhez. Mivel 2004-re 
nem állt rendelkezésre elegendő számú felhőmentes raszter, ennek az évnek a 
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távérzékeléses módszerrel felvett adatait nem használtuk az elemzésekben. A 
műholdképeket az Egyesült Államok Földrajzi Szolgálatának honlapjáról töltöttük le 
(http://usgs.gov). A feldolgozás során a raszterek 1,2,3,4,5 és 7-es sávjain 
atmoszferikus korrekciót végeztünk, melyet ezután a vizsgálati területet jellemző 
fedvénnyel metszettünk. A képfeldolgozást az Idrisi Kilimanjaro (EASTMAN 2003) 
programcsomaggal végeztük. 
 
4.4.2.4. Statisztikai elemzések 
Elemzéseink során a túzokok térbeli eloszlását befolyásoló tényezők 
azonosításához általánosított lineáris modelleken (GLM) végzett modell-
egyszerűsítéses technikát alkalmaztunk. Ehhez első lépésben egy, az összes 
magyarázó változót tartalmazó maximális modellt hoztunk létre, melyet a nem 
szignifikáns változók lépésenkénti eltávolításával egyszerűsítettünk. Minden változó 
eltávolításának a szórás nagyságára mért hatását ANOVA-teszttel vizsgáltuk. Ezt a 
lépéssorozatot a csak szignifikáns faktorokat tartalmazó minimális adekvát modell 
(MAM) létrejöttéig folytattuk (CRAWLEY 2007). Végül ANOVA-teszttel vizsgáltuk, 
hogy volt-e szignifikáns mértékű növekedés a maximális és a MAM modellek 
szórásában. Bár napjainkban jelentős viták folynak a lépésenkénti modell-
egyszerűsítés és az információ-elméleti megközelítések pártján álló statisztikusok 
között, mindkét eljárás kapott kritikákat alkalmazásuk hatékonyságát tekintve 
(BURNHAM & ANDERSON 2002). Jelen vizsgálatunkban a lépésenkénti változó-
eltávolításos módszert alkalmaztuk az információelméleti megközelítéssel szemben, 
mert ez az eljárás csak a függő változó varianciáját szignifikánsan magyarázó 
változókat tartja meg. Ezért az alkalmazott eljárásunkban azt tűztük ki célul, hogy az 
élőhelyválasztást szignifikánsan magyarázó változókat tartsuk meg az egyes 
élőhelyeken való megjelenés valószínűségének modellezéséhez. Az 
információelméleti és modellátlagolásos megközelítéseknél előfordulhat a nem-
szignifikáns változók megtartása is. Ezek alapján a túzokok megjelenésének 
valószínűségét a vizsgált területen vett random pontok segítségével, binomiális 
hibaeloszlással értelmezett bináris logisztikus regresszióval vizsgáltuk. 
A számlálási adatokat és távolságokat leíró magyarázó változókat 
négyzetgyökös és ln(x+1)-transzformációkkal normalizálva skáláztuk a modellek jobb 
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illesztéséhez (CRAWLEY 2007). A magyarázó változók minden lehetséges pár-
kombinációját kollinearitás szempontjából megvizsgáltuk. Mivel egyetlen ilyen pár 
esetében sem találtunk erős korrelációs értékeket (r > 0,5), minden magyarázó 
változót szerepeltettünk a többszörös regressziókban (FRECKLETON 2002). 
A függő változók lehetséges térbeli autokorrelációjára való kontrollálásként, 
mely csoportosan dürgő fajoknál előfordulhat, a GRAY et al. (2007) által kidolgozott 
módszert követve minden modellhez térbelileg súlyozott autologisztikus kifejezést 
adtunk (AUGUSTIN et al. 1996). Ez a formula a megfigyelési pontok számának a 
távolságokkal súlyozott összege a fokális megfigyelési pontok körül alkotott 
négyzetekben. 
Az optimális “k” eltolási távolságot az autologisztikus kifejezés 0-2000 
méteres távolságban 250 m-es lépésenként számítottuk ki. Minden becslést 
hozzáadtuk a maximális modellhez, majd pedig a szórás értékében tapasztalható 
legnagyobb csökkenést adó k-értéket választottuk a modell egyszerűsítéséhez. A 
szórás legnagyobb mértékű csökkenését k=1000 m-nél tapasztaltuk. Ezen felül a 
MAM modellek reziduálisaihoz tartozó térbeli autokorrelációk teszteléséhez a Moran-
féle I-értéket számítottuk ki (OSBORNE et al. 2001).  
A modellnek az adatokhoz való illeszkedését és prediktív erejét a görbe alatti 
területtel (AUC) becsültük két különálló Vételi Operátor-Karakterisztika-ábrával 
(Receiver Operating Characteristic; ROC). Ez az érték a helyesen prediktált pontok 
számát hasonlítja össze a hamisan prediktáltakéval független pontok halmazán. Így 
például az 50%-os AUC-érték azt mutatja, hogy a modell predikciója nem különbözik 
a random válogatásétól, míg a 100%-os érték minden pont helyes predikcióját jelzi 
(OSBORNE et al. 2001). A 2004-es év korábbiakban kizárt adatpontjait használtuk a 
modell független pontokra vonatkozó prediktív erejének kiszámításához. A 
statisztikai elemzéseket az R statisztikati programkörnyezetben végeztük (R 
DEVELOPMENT CORE TEAM 2011). 
 
4.4.2.5. A túzokok jelenlétét prediktáló modell 
Az élőhelyek minőségének és fajtársaik jelenlétének a túzokkakasok adott 
dürgőhelyen megfigyelhető számának vizsgálatához minden jelenlétponthoz tartozó 
egyedszám-adatot felhasználtunk. Az élőhelyválasztást leíró MAM-modell 
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megtalálása után a megmaradó szignifikáns változókat használtuk fel 
modellalkotáshoz, melyben a megfigyelési pontnál jelenlevő tojók számát is 
szerepeltettük. Továbbá vizsgáltuk a julián-dátumnak a kakasok abundanciájára 
gyakorolt hatását, illetve a dátum és tojószám interakcióját is beillesztettük a 
modellbe. A fentebb leírt módszert követve számítottuk ki a csak-jelenlét pontokhoz 
tartozó térbeli autokorrelációs súlyozást. Ebben az esetben az optimális eltolási 
távolság 3000 m-nek adódott. Első lépésben Poisson-hibaeloszlással dolgoztunk, 
mivel azonban a reziduálisok és a variancia nem követett normáleloszlást, a függő 
változón négyzetgyökös transzformációt alkalmaztunk és normál-eloszlású 





Adatbázisunkban összesen 160 olyan rekord szerepelt, mely legalább három 
túzokkakas adatait is tartalmazta. Az egy dürgőhelyen megfigyelt ivarérett kakasok 
megfigyelésenkénti átlagos száma 9,5 ± 0,4-nak (átlag ± SE) adódott (3-29 között), 
illetve a megfigyelt tojók dürgőhelyenkénti átlagos száma 7,9 ± 0,7 értéket vett vett 
fel  (0-36 között). A legnagyobb vegyes ivarú csapat 56 egyedet számlált, mely a 
HNP teljes állományának 40%-át jelenti. 
A dürgőhelyeknek a nemzeti parkon belüli eloszlása szignifikánsan 
különbözött a véletlenszerűtől (megfigyelt átlag = 165,9 m, várt átlag = 1050,9 m, z = 
-31,3, P < 0,01) és a HNP déli részére koncentrálódott. A 95%-os előfordulási 
valószínűséggel értelmezett kernel-sűrűségbecslés két dürgéskori sűrűsödési foltot 
azonosított a HNP déli részén, melyek 67, illetve 79 km2-es területet fedtek le és 
amelyek egymástól 11 kilométerre helyezkedtek el. A két folt a vizsgált terület 8%-át 
fedte le. Mivel a dürgőhelyeknél térbeli autokorrelációt lehetett tapasztalni, nem 
alkalmazhattuk az átlagok közti különbségek hagyományos kétváltozós tesztjeit. 
 
4.4.3.2. Élőhelyválasztás 
Az élőhelyválasztást leíró MAM-modell két olyan zavarási változót 
tartalmazott, mely szignifikáns mértékben befolyásolta a túzokkakasok jelenlétét 
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(8.táblázat). A modell predikciói alapján a túzokok kerülték az emberi zavarást, mert 
nagyobb valószínűséggel jelentek meg közutaktól távol és kis földút-sűrűséggel 
jellemezhető területeken. Emellett nem volt szignifikáns eltérés a maximális és a 
MAM-modellek prediktív erejében (ANOVA: df = 6, F = 1,48, P > 0,05). A MAM 
reziduálisai nem mutattak térbeli autokorrelációt (Moran-féle I, z = -0,25, P > 0,05). 
Az ROC-értékek alapján a MAM-modellek jól illeszkednek az adatokra és a 
görbe alatti terület 96,9 %-át magyarázzák. A 2004-ből származó adatok független 
validálása nagy prediktív erőt jelzett, mely a jelenlét- és hiányadatok 80,7%-át 
helyesen jelezte előre. A modellek emellett nem mutatták a legeltetés zavarásának, 
illetve a három távérzékeléses változó (nedvesség, zöldesség és fényesség) 
szignifikáns hatását (9.táblázat).  
 
4.4.3.3. Kakasok száma 
Az utaktól mért távolság és az utak sűrűsége is szerepelt a maximális 
modellekben, melyek egyszerűsítése után a MAM-modellek predikciói alapján erős 
pozitív korreláció mutatkozott a kakasok és a tojók száma között, mely a társas 
viszonyoknak a dürgőhelyeken való megjelenésre gyakorolt hatását jelzi (9.táblázat, 
8.ábra). A dürgőhelyeknél mért zavarási és élőhely-változók nem gyakoroltak 
szignifikáns hatást az ott jelenlévő ivarérett kakasok számára (9.táblázat). Emellett a 
maximális és MAM-modellek között nem mutatkozott a prediktív erő szignifikáns 
csökkenése (ANOVA, df = 4, F = 0,44, P = 0,78), valamint a MAM reziduálisainál 
sem mutatkozott térbeli autokorreláció. 
 
8.Táblázat. Túzokkakasok dürgőhely-választásának jelenlét és random pontok eloszlásán alapuló 
modellje (n = 160 megfigyelés). Minimális adekvát általánosított lineáris modell binomiális 
hibaeloszlást feltételezve, melynél a térbeli autokorrelációra autologisztikus kifejezés alkalmazásával 
kontrolláltunk.  
Megtartott változók β SE Z 
Tengelymetszet -5,83 2,18 -2,67** 
Utak távolsága (m) 0,56 0,28 1,99* 
Földutak sűrűsége (m/km2) -0,14 0,06 -2,27* 
Autologisztikus kifejezés 14,89 2,25 6,63*** 
MAM deviancia   166,85 
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Juhállás távolsága (m) 5 4,00 
Település távolsága (m) 4 0,48 
TasCap nedvességi érték 3 0,35 
TasCap fényességi érték 2 0,19 
TasCap zöldességi érték 1 0,41 




†Az adott változó eltávolítása által eredményezett, a megelőző modellhez képesti deviancia-
csökkenés.  
 
9.Táblázat. Dürgőhelyen megjelenő túzokkakasok számának prediktorai (n = 160 megfigyelés). 
Minimális adekvát általánosított lineáris modell normál-hibaeloszlást feltételezve, melynél a térbeli 
autokorrelációra autologisztikus kifejezés alkalmazásával kontrolláltunk. 
 
Megtartott változók β SE t 
Tengelymetszet 2,53 0,10 24,05 
Autologisztikus kifejezés 0,02 0,02 0,85 
Tojók száma 0,19 0,03 6,77 
MAM devianciája   92,90 
Eltávolított változók  Eltávolítás sorrendje ΔDeviancia† 
Földutak sűrűsége (m/km2) 4 0,54 
Julián nap 3 0,25 
Utak távolsága (m) 2 0,12 
Tojók száma*Julián nap 1 0,01 
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8.ábra. A túzok-adatok napraforgó-ábrázolása, valamint a tojó és hím túzokok számai közti 





A jelenlét és megjelenési valószínűségek megkülönböztetése jelentős 
mértékben hozzájárulhat az élőhelyválasztás mechanizmusainak megértéséhez. 
Vizsgálatunkban a túzok élőhelyválasztását leíró modelleket alkottunk, melynek 
segítségével vizsgáltuk az additív aggregációnak a dürgőhelyeken való megjelenés 
valószínűségének kialakításában betöltött szerepét, melyek hozzájárulhatnak a túzok 
védelméhez.  
A túzok lek-típusú párzási rendszerrel jellemezhető, melyből adódik a térbeli 
autokorrelációk hatása, illetve az extrém mértékű helyhűség is, melyek az 
élőhelyválasztások tárgyalásánál potenciális problémákként adódnak (AUGUSTIN et al. 
1996, LANE et al. 2001, OSBORNE et al. 2001). A térbeli súlyozás alkalmazása 
azonban az ilyen jellegű autokorrelációs problémák kiküszöbölésére hatékony 
megoldást kínál. Ennek vizsgálata vonzó hatást mutatott ki az egymástól 1000 
méteres távolságon belül eső dürgőhelyek között. Ezzel szemben nem mutatkozott 
térbeli autokorreláció a dürgőhelyeken megjelenő kakasok számában. Ez arra utal, 
hogy az egyedek nem egyszerűen csak gyülekeznek hagyományos dürgőhelyeken 
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vagy azok környékén, hanem az egyedszámok a tágabb értelemben vett dürgési 
térségen belül dinamikusan változnak. Ennélfogva feltételezhető, hogy a dürgőhelyek 
vonzóereje nem befolyásolta az azokon vett megjelenési valószínűségek értelmezését 
(LANE et al. 2001, GRAY et al. 2007).  
A túzokok az utaktól a véletlenszerű eloszlástól szignifikánsan nagyobb 
távolságokra jelentek meg, ami az emberi zavarás elkerülésére utal. Ez a megállapítás 
egybecseng hasonló értelmű a priori feltételezésünkkel, illetve azzal, hogy az utak 
negatív hatása és az antropogén zavarás közvetlen hatásai más állományokban is 
megfigyelhetőek voltak (LANE et al. 2001, SUAREZ-SEOANE et al. 2002, SASTRE et al. 
2009).  
A túzokok családja (Otitidae) több szempontból is érzékenynek tűnik az 
emberi zavarásra, melynek fő okai az elsősorban földhöz kötött életmód és fészkelés 
lehetnek (GARCIA et al. 2007, GRAY et al. 2007, DUTTA et al. 2011). A 
természetvédelem számára az utak által okozott nem letális antropogén zavarás egyre 
nagyobb aggodalmat okoz, mivel a menekülést is tartalmazó, magas fitnessz-
költségekkel járó ragadozóellenes viselkedési reakciókat válthat ki (MILLER et al. 
1998, GOSS-CUSTARD et al. 2006, CRESSWELL 2008). Emellett a nagymértékű zavarás 
az egyébként alkalmas élőhelyek teljes elkerüléséhez vezethet, ami megváltoztatja a 
tér használatát és a rendelkezésre álló élőhelyek térbeli elhelyezkedését (MORALES et 
al. 2006, GARCIA et al. 2007, SPEZIALE et al. 2008). Ezen mechanizmusok különösen 
nagy hatással lehetnek bonyolult párzási rendszerű, vagy szaporodáskor csoportosuló 
fajokra (CARNEY & SYDEMAN 1999, MANOR & SALTZ 2003).  
A kakasok száma erősen, pozitívan korrelált a tojókéval, viszont a zavarás 
mértékével nem. A tojók és kakasok száma közti, a dürgőhelyeken tapasztalható 
pozitív korreláció más lek-párzási rendszerrel jellemezhető fajnál leírásra került, 
beleértve a pajzsoscankót (Philomachus pugnax), a nyírfajdot (Tetrao tetrix) és az 
ürömfajdot (Centrocercus urophasianus) (BRADBURY et al. 1989, ALATALO et al. 
1991, HÖGLUND et al. 1993). Az ilyen csoportosulásoknak eddig három, a mi 
eredményeinkre is értelmezhető magyarázata merült fel. Elsőként, a hotspot-elmélet 
szerint a hímek olyan helyszíneken jelennek meg, ahol a tojók a legnagyobb 
sűrűségben vannak jelen, vagy a tojók mozgáskörzetei a legjobban átfednek 
(BRADBURY et al. 1986). Másodsorban, a hotshot-elmélet szerint a domináns hímek 
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szubdomináns hímeket vonzanak, melyek a sikeres hímeket akarják parazitálni 
(Beehler & Foster 1988). Harmadsorban a tojók nagyobb létszámú csoportosulásokra 
irányuló preferenciái jobb összehasonlítást tesznek lehetővé. Azonban ezen 
hipotézisek kauzalitásának és exkluzivitásának bizonyítása az ok és okozatának 
elkülönítésének gyakorlati nehézségei miatt rendkívül problematikus (HÖGLUND & 
ALATALO 1995). Ezzel szemben viszont nem valószínű, viszont a csoportosuláshoz 
vezető viselkedési formák páronként kizáró értelműek lennének és ezért 
visszacsatolások is jelen lehetnek közöttük. Például a tojók átfedő mozgáskörzetei új 
dürgőhely létrejöttét indukálhatják, melyeken a domináns hímek megjelenése a 
szubdomináns egyedek odavonzását okozza. A következő lépésben távolabbi 
területekről származó tojók is meglátogathatják a növekvő létszámú dürgőhelyet. 
Azonban az nem bizonyított, hogy az egyik nem egyedeinek megtalálási 
valószínűségével növekedne a másikéra vonatkozó érték. 
Az állatok csoportosulásához vezető viselkedési formák vizsgálata az 
élőhelyválasztás befolyásolása révén jelentős adalékokat adhat populációdinamikai 
elemzésekhez és fajvédelmi programokhoz. Például a fajtársak vonzó hatása pozitívan 
befolyásolja a fiatalok diszperziós mozgalmait és ezáltal a túzokok térbeli 
metapopulációs dinamikáját (ALONSO et al. 2004, MARTIN et al. 2008). Hasonló 
mintázatok figyelhetőek meg állatok széles taxonómiai skáláján, beleértve gyíkokat, 
madarakat és emlősöket (STAMPS 1988, HOECK 1989, WEDDELL 1991, GAUTIER et al. 
2006). Ezen folyamatoknak a populációdinamikára gyakorolt hatása a territóriumok 
aggregációjához, alkalmas élőhelyek kiüresedéséhez és egyes élőhelyfoltokon a 
kihalás kockázatának növekedéséhez vezethet (WARD & SCHLOSSBERG 2004).  
Az élőhelykezelési szempontokon túl a fajtársak vonzó hatását aktívan fel 
lehet használni az elterjedési területek természetvédelmi célú manipulálásához 
(AHLERING et al. 2010). Kísérletes vizsgálatok kimutatták, hogy az élőhelyválasztást 
befolyásolni lehet a fajtársak jelenlétét szimuláló kitömött állatokkal, vagy 
fajspecifikus hívóhangokkal (DOLIGEZ et al. 2002 , AHLERING & FAABORG 2006, 
PARKER et al. 2007, KAPPES et al. 2011). Így például JIGUET & BRETAGNOLLE (2006) 
kimutatta, hogy a reznek (Tetrax tetrax) dürgőhelyének elhelyezkedését, az itt 
megjelenő egyedek számát és egyedi összetételét kitömött reznekekkel befolyásolni 
lehet. Emellett a kitömött egyedeket sikerrel alkalmazták telepesen fészkelő tengeri 
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madaraknál kiüresedett élőhelyek újrakolonizációjához is (PARKER et al. 2007, ORO et 
al. 2011). SMITH & PEACOCK (1990) is kiemelte a fajtársak vonzó hatásának 
kihasználásának lehetőségét a visszatelepítési programokban, mivel az elfoglalatlan 
alkalmas élőhely elfoglalásának valószínűsége alacsony, ami a foglalt foltok kis 
számához vezet. Bár még nem áll rendelkezésre formális tesztelési adat, a túzokról 
ismert, hogy vadászatakor sikerrel használták ki a kitömött madarak vonzó hatását 
(SOWERBY 1914).  
Vizsgálatunkban nem találtunk összefüggést a kakasok száma és az emberi 
zavaró tényezők között. Ennek magyarázatára két hipotézist javaslunk. Elsőként, a 
túzokok olyan helyeken jelennek meg, melyek kiemelt minőségűek, vagy legalábbis 
minimálisan alkalmasak. Ezért előfordulhat, hogy a tolerancia minimális szintjének 
elérésekor a zavarási szint csökkenése nem befolyásolja az élőhely érzékelt 
minőségét. Mivel a túzokok számát nem magyarázta a zavarás heterogén volta, az 
abundancia mértéke a túzoknál és más társasan viselkedő fajoknál félrevezető lehet az 
élőhely minőségének becslésénél (VANHORNE 1983, STAMPS 1988, SKAGEN & ADAMS 
2011). A fajtársak által gyakorolt erős vonzóhatás arra utal, hogy a túzokok 
sérülékenyek az úgynevezett “ökológiai csapdákkal” szemben, melyeknél egyes 
egyedek hűségesek maradnak egy szuboptimális élőhelyhez, ahová diszpergáló 
egyedeket vonzanak (SZÉKELY 1992, SCHLAEPFER et al. 2002, PATTEN & KELLY 
2010).  
Összefoglalva, vizsgálatunkban kimutattuk, hogy emberi zavaró tényezők 
befolyásolják a dürgőhelyek térbeli eloszlását, bár a kakasok dürgőhelyen észlelt 
abundanciáját elsősorban az ott megjelenő tojók száma határozta meg. A társas 
kapcsolatok jellemzőinek fontosságát gyakran alulbecsülik a konzervációbiológiában 
és ritkán alkalmazzák élőhelyválasztási modellekben (FLETCHER & SIEVING 2010). A 
túzok számára, mely jelentős mértékű élőhely-vesztést szenvedett elterjedési 
területének nagy részén, az elfoglalatlan élőhelyek újrakolonizálása fontos 
természetvédelmi lépés lehet, ha a kolonizáció valószínűsége alacsony. A túzok 
jelenleg folyó és tervezett visszatelepítési kísérletei potenciálisan kihasználhatják a 
fajtársak által gyakorolt vonzó hatást az élőhelyválasztás manipulálására és új 
élőhelyek elfoglalására. Tanulmányunk ennélfogva hozzájárul a fajtársak vonzó 
hatásának az élőhelyválasztásra gyakorolt hatásának bizonyításához és kiemeli ennek 
természetvédelmi jelentőségét.  
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4.5. Élőhely-fragmentáció hatásai gerincesekre 
 
4.5.1. Bevezetés 
Számos tanulmány mutatta ki az elmúlt évtizedben, hogy a fragmentáció áll 
számos faj állománycsökkenésének és kipusztulásának hátterében (FAHRIG 2003). Az 
élőhely-fragmentációra vonatkozó átfogó vizsgálatokat elsősorban mérsékelt égövi 
régiókban végeztek, míg a trópusi erdőkben tapasztalható fragmentációra csak 
viszonylag kevés információ áll rendelkezésre (STOUFFER & BIERREGARD 1995). Bár 
a trópusi erdei ökoszisztémák a növény- és állatfajok magasfokon diverz 
fajkészletének adnak otthont, a trópusi erdőirtások és erdőfragmentálódások 
feltehetőleg a Föld biológiai sokféleségét leginkább veszélyeztető tényezők közé 
sorolhatóak (LAURANCE & BIERREGARD 1997). Ezen felül a trópusi erdőket érintő 
fragmentációs hatások alapvetően különbözhetnek a mérsékelt övi erdős területekétől. 
A trópusi erdők állatközösségei finomléptékű zavarási hatásrendszerekhez 
adaptálódtak, ezzel szemben a fragmentációs vizsgálatok általában nagyobb skálájú, a 
tűzdinamikát is magukba foglaló zavarási hatásokkal jellemezhető boreális régiókban 
zajlottak. Ebből következően a fajok életmenet-jellegei, mint például a diszperziós 
képesség befolyásolhatja a fragmentációra adott választ (LYTLE 2001). 
 Az erdőfragmentációnak az állatfajokra gyakorolt hatása nem csak az 
élőhely szerkezetét alakítja át és csökkenti méretét, de számos ökológiai 
mechanizmust is befolyásol (KATTAN et al. 1994, STOUFFER & BIERREGAARD 1995, 
CHRISTIANSEN & PITTER 1997, STRATFORD & STOUFFER 1999, GRAY et al. 2007, 
ARRIAGA-WEISS et al. 2008). Mivel az erdőfragmentáció csak azon fajok számára 
ekvivalens az élőhelyfragmentációval, melyek zárt erdőtársulásokhoz kötődnek és 
nem képesek más élőhelytípusokban túlélni, feltételezzük, hogy az „erdőfüggés” a 
fragmentációra adott válasz fontos prediktora. 
Az erdőfragmentáció hatásának elemzéséhez  
(1) Az egyik tanulmányban (Vetter et al. 2011) új szempontot szolgáltatunk 
730 faj fragmentációs válaszának kvantitatív vizsgálatával.  
(2) Egy másik tanulmányban (Hansbauer et al. 2010) az erdő-fragmentáció 
három neotropikus, élőhely-érzékelési képességeit tekintve különböző madárfaj 
élőhelyválasztására gyakorolt hatását vizsgáltuk.  
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A vizsgálatok érdekében áttekintettük a trópusi erdőfragmentációra vonatkozó 
szakirodalmat, melyet az adatmennyiség jobb kezelhetősége érdekében a 
Neotrópikus-régióra szűkítettük le. Jelen munkánk a metaanalíziseknek PULLIN & 
STEWART (2006) által javasolt megközelítési módján alapszik. A szakirodalom 
feldolgozásakor adatokat gyűjtöttünk az erdőfragmentációnak a neotrópikus 
gerincesek abundanciájára, denzitására, jelenlétére és fitnessz-mértékeire gyakorolt 
hatásáról. Elemzéseink során nemcsak ökológiai változókat szerepeltettünk a 
fragmentációs válasz potenciális prediktorai között, hanem a mintavételi torzításra 
való kontrollálásként módszertani és a vizsgált területet leíró jellemzőket is 
felhasználtunk. Vizsgálatunk célja a gerinces fajoknak a neotrópikus 
erdőfragmentációra adott válaszának elemzése, melyet természetvédelmi tervek 
készítésekor fel lehet használni. 
A fragmentáció önmagában és az élőhelyvesztést is magában foglaló 
fragmentáció eltérő hatással van a biodiverzitási mértékekre (FAHRIG 2003). Jelen 
vizsgálatunkban a fragmentációt explicit módon tekintjük élőhelyvesztést is okozó 
folyamatnak, mert a feldolgozott tanulmányok egyike sem vizsgálta önmagában csaka 
fragmentációt. Ezen felül úgy véljük, hogy a neotrópikus régióban a fragmentáció 
minden esetben élőhelyvesztéssel jár. Emiatt az élőhelyvesztés és a fragmentáció 




4.5.2.1. Szakirodalom válogatása 
 Vizsgálatunkhoz kizárólag angol nyelven megjelent, impakt faktorral 
rendelkező folyóiratokban megjelent tanulmányokat kerestünk. Bár ez a feltétel 
publikációs torzításhoz vezethet azáltal, hogy nagyobb valószínűséggel tartalmaz 
szignifikáns eredményeket közlő vizsgálatokat, jobb minőségű tanulmányok 
feldolgozását teszi lehetővé (GRAY et al. 2007). Az adatgyűjtéshez 2008 áprilisában 
és májusában az ISI Web of Science adatbázisában kerestük a tanulmányok a 
következő kulcsszavak segítségével: „tropic*”, „mammal*”, „bird*”, 
„herpetofauna*”, „frog*”, „lizard*” és „reptil*”. Kereséseinket az 1988 és 2008 
között megjelent tanulmányokra korlátoztuk. Az ezekben a cikkekben idézett 
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munkákat is alávetettük a fenti kulcsszavakat tartalmazó szűrőnek. Az így talált 
tanulmányok közül az alábbi kritériumoknak megfelelőeket válogattuk ki az 
elemzésekhez: csak olyan vizsgálatokat használtunk, melyek (1) térbeli vagy időbeli 
tényezőkre kontrolláltak, azaz eltérő méretű erdőfragmentumokban vizsgálódtak, 
vagy folytonos és csatlakozó fragmentumokban illetve a fragmentáció előtti és utáni 
állapotban kerültek elvégzésre (2) legalább 1000 hektáros vizsgálati területen 
dolgoztak (FERRAZ et al. 2003, GARDNER et al. 2007) (3) abundancia-, denzitás-, 
jelenlét-, vagy életmenet-változók populációszintű értékeivel dolgoztak (4) fajszintű 
adatokat szolgáltattak, melyhez így életmenet- és fajspecifikus ökológiai változókat 
(testméret, erdőfüggés és táplálkozási guild) lehetett rendelni.  
 A módszertan minőségét PULLIN & STEWART (2006) ajánlásait követve az 
adott vizsgálat mintavételi és statisztikai eljárásai, illetve a vizsgált terület alapján 
határoztuk meg: ellenőriztük, hogy az adott tanulmány megadta-e a mintavételi hiba 
becsléseit, kezelte-e a pszeudo-replikáció esetleges torzítását, illetve hogy egy vagy 
több évben gyűjtött adatokat használt-e. Vizsgáltuk, hogy leírták-e az alkalmazott 
statisztikai módszereket, megadták-e az erdőfragmentumok nagyságát és voltak-e 
kontrollterületek. Emellett ellenőriztük, hogy a szerzők becsülték-e a vizsgálat 
összehasonlíthatóságát, illetve a vizsgált terület növényzetének szerkezetét vagy 
típusát jellemezték-e. Ezen kritériumok alapján a vizsgálatoknak 0-100%-ig terjedő 
skálán határoztuk meg a minőségét, és csak a 33%-nál magasabb értékkel rendelkező 
vizsgálatok adatait szerepeltettük elemzéseinkben. 
 
4.5.2.2. Adatgyűjtés 
 A válogatott vizsgálatok adataiból olyan adatbázist készítettünk, melynek 
rekordjai tartalmazták a vizsgálat és a vizsgált terület azonosítóját, a fajnevet, illetve 
nyolc független ökológiai és metodológiai változót, illetve a fragmentációs hatást 
függő változóként. A következő ökológiai változókat használtuk: (1) gerinces csoport: 
madár, denevér, röpképtelen emlős, kétéltű, hüllő (2) táplálkozási guild GRAY et al 
(2007) alapján a növényevő kategóriával kiegészítve;  a növényevőket és magevőket 
nem bontottuk szét, mert a felhasznált tanulmányok nem különítették el ezeket a 
kategóriákat (3) az erdőfüggés nevű változót a vizsgált fajok niche-szélességére 
értelmeztük és a fajokat a következő kategóriákba soroltuk az IUCN Vörös Listája 
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alapján (IUCN 2008): (a) kizárólag erdőben élő (b) átmeneti élőhelyeken is előforduló 
(cserjések, bokrosok, parkok) (c ) nyílt élőhelyeket is elfoglaló (4) a fajok testméretét 
a neotrópikus madarak (DESCHAUENSEE 1982, SICK 1993, RIDGELY & TUDOR 1994, 
DEL HOYO et al. 2008), emlősök (EMMONS 1990, EISENBERG & REDFORD 1999, 
IUCN 2008) és hüllők (SAVAGE 2002) standard fajleírásaiból vettük át. A 
vizsgálatokból a következő metodológiai változókat származtattuk: (5) vizsgált 
paraméter típusa a következő kategóriák alapján: abundancia/denzitás, 
jelenlét/távollét vagy fitnessz-jellemző (pl. fluktuáló aszimmetria, genetikai 
diverzitás, fészekalj-méret, parazita-terheltség; FAHRIG 2003); (6) vizsgálat 
munkaterve a következő típusokban: élőhely-foltokon alapuló (eltérő méretű 
erdőfragmentumok), tájléptékű (összefüggő és nem összefüggő szerkezetű erdők), 
illetve fragmentáció előtti és utáni vizsgálatok (STRATFORD & STOUFFER 1999). Az 
elemzésekben függő változóként a fragmentációs hatást szerepeltettük, mely pozitív, 
semleges és negatív értékeket vett fel, mivel a tanulmányok nagy része csak kvalitatív 
fragmentációs hatásokat közöltek. Azoknál a tanulmányoknál viszont megadtuk a 
fragmentált/teljes területen vett abundancia- vagy denzitás-értékek arányát, ahol erre 
vonatkozó adat rendelkezésre állt.  
 
4.5.2.3. Statisztikai elemzések 
 A fragmentációs hatások és a független változók közti kapcsolatokat Vegyes 
Lineáris Modellekben (LMM) segítségével elemeztük. A lehetséges pszeudo-
replikáció által okozott torzítások elkerüléséhez a vizsgálat és a vizsgált terület 
azonosítóját random faktorként szerepeltettük, a gerinces csoportot, a táplálkozási 
guildet, erdőfüggést, vizsgált paramétert és vizsgálattípust kategorizált prediktorként, 
a testméretet pedig numerikus változóként adtuk meg. Miután az összes lehetséges 
LMM modellt képeztük a változókból, minden modellnek kiszámítottuk az AIC-
értékét (BURNHAM & ANDERSON 2002), majd pedig a támogatott modelleken (ΔAIC < 
2,0) post-hoc-tesztet (Általános Lineáris Hipotézisek Szimultán Tesztje) futtattunk le 
a megfigyelt fragmentációs hatások varianciáját legjobban magyarázó prediktorok 
azonosításához. A statisztikai elemzéseket az R statisztikai programkörnyezetben 
végeztük (R DEVELOPMENT CORE TEAM 2007), a LMM-eket pedig az „lme4” 
specifikus csomagjával végeztük (BATES et al. 2014).  
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Közel 300 erdőfragmentációs vizsgálat felelt meg a keresési kritériumainknak, 
melyek közül 68 alkalmazott térbeli vagy időbeli kontrollt, és csak 30 tanulmány 
elégítette ki a minimálisan 33%-os minőségi kritériumot. Ezen 30 munka 19 
különböző vizsgált területen oszlott meg, melyek adatai alapján 552 fajra vonatkozó, 
730 rekordból álló adatbázist állítottunk össze. Az adatbázis rekordjainak 51%-a 
negatív, míg mindössze 8%-a mutatott pozitív fragmentációs hatásokat. A 730 rekord 
egyenetlenül oszlott el a gerinces csoportok és táplálkozási guildek között: a rekordok 
65%-át madarak alkották, melyeket a a denevérek (17%), röpképtelen emlősök (13%), 
kétéltűek (4%) és hüllők (1%) követtek. A negatív fragmentációs válaszok többségét 
kétéltűeknél lehetett tapasztalni (65%), melyet a madarak követtek (60%).  
 Az erdőfüggést tekintve az adatok egyenletesebb eloszlást mutattak: a 
rekordok 34%-a tartalmazott kizárólag erdőlakó fajokat, 36% átmeneti élőhelyeket és 
32% nyílt élőhelyeket is használó fajokat. Az átmeneti élőhelyeket is elfoglaló fajok 
mutatták a negatív válaszok legnagyobb arányát (57%), melyet a kizárólag erdőlakók 
követtek (51%). Az abundanciára vagy denzitásra vonatkozó adatok voltak a 
leggyakrabban használt paraméterek, és mindössze néhány tanulmány vizsgált 
jelenlét-adatokat (7%) vagy fitnessz-jellemzőket (4%). Az összes paraméter közül a 
jelenlét/hiány adatok mutatták a fragmentációra adott negatív válaszok legmagasabb 
arányát.  
 Az AIC-alapú modelszelekció azt mutatta, hogy a táplálkozási guild volt a 
legjobban támogatott modell egyetlen prediktora (AIC=1137,7). A három támogatott 
modell közül mindegyik tartalmazta ezt a változót. A táplálkozási guildre vonatkozó 
post-hoc teszt eredménye szerint a fragmentációnak a nektárevőkre (z=-4,097; p < 
0,001) és a növényevőkre (z=-6,511; p < 0,001) gyakorolt hatása szignifikánsan 
kisebb volt, mint a főátlag. A vizsgálati elrendezés azonban nem mutatott szignifikáns 
különbséget a fragmentációs hatásokat tekintve (tájléptékű vizsgálatok: z=-0,148; 
p=0,994; előtte-utána vizsgálatok: z=-1,335; p=0,303). Az erdőfüggést tekintve a 
fragmentációs hatások szignifikánsan kevésbé negatívak voltak a nyílt élőhelyeket is 
használó fajoknál, mint az egyéb kategóriákba tartozóknál (z=-3,221; p=0,004). 
Ezzel szemben a díszes pipra (Chiroxiphia caudata), a tüzesszemű 
hangyászmadár (Pyriglena leucoptera) és egy fazekasmadár-faj (Sclerurus scansor) 
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élőhelyszerkezet-érzékelését tekintve azt kaptuk, hogy mindhárom faj előnyben 
részesítette az idősebb állományokat, de a más koreloszlású erdők használatában 
jelentős különbségek mutatkoztak: míg a fazekasmadár nagyobb kontrasztot érzékelt 
az idős és kevert állományok között, addig a másik két fajnál ezen erdőtípusok között 
nagyobb volt a folytonosság (Hansbauer et al. 2010.) 
 
4.5.4. Diszkusszió 
 Vizsgálatunk eredményeit az alábbiakban foglalhatjuk össze.  
A gerinces fajok által a Neotrópikus régióban mutatott, több, mint 700 
fragmentációs válasz komplex képet mutat. Ez az eredmény párhuzamba állítható 
DEBINSKI & HOLT (2000) vizsgálatával, akik teljesen vegyes eredményeket kaptak 
fragmentációs kísérletekben. Jelenleg nagyon valószínűnek tűnik, hogy a fajok 
funkcionális jellegei befolyásolják fragmentációs érzékenységüket (HENLE et al. 
2004, GARDNER et al. 2007, BARBARO & VAN HALDER 2009). Azonban kiemelendő, 
hogy a fragmentációs hatások rendkívül helyspecifikusak, amit korábbi vizsgálatok is 
kimutattak (DEBINSKI & HOLT 2000, SIGEL et al. 2010). Ennélfogva javasolt a 
tájléptékű szemlélet alkalmazása a trópusi erdőfragmentációs vizsgálatokban. 
Jelen munkánkban szereplő tanulmányok többsége madarakat vizsgált, és csak 
kevés vizsgálat foglalkozott kétéltűkkel, még kevesebb pedig hüllőkkel. Ezzel 
szemben a kétéltűek és hüllők rendelkeznek a legmagasabb fokú veszélyeztetettségi 
státusszal. Általánosságban, a vizsgálatok időtartama viszonylag rövid volt, ami 
negatív hatással lehet ezek validitására (ROBERGE & ANGELSTAM 2004).  
A táplálkozási stratégia fontos faktor lehet a fajok erdőfragmentációjára adott 
válaszának befolyásolásában, mivel a fragmentációs folyamatok hatással lehetnek a 
források abundanciájára, elérhetőségére és minőségére (KATTAN et al. 1994, 
BISSONETTE & STORCH 2003, GRAY et al. 2007, ARRIAGA-WEISS et al. 2008). Ennek 
megfelelően, az eltérő táplálkozási guildbe tartozó fajokat eltérő módon befolyásolja a 
fragmentáció, mivel ezen taxonok élőhelytípusaik és táplálékforrásaik megváltozott 
térbeli elrendezésére válaszolnak a fragmentált tájban. Eredményeink arra utalnak, 
hogy a táplálkozási guild valóban a fragmentációs érzékenység fontos prediktora.  
Eredményeink alátámasztják azt a várakozásunkat, miszerint egy faj 
erdőfüggésének foka feltehetőleg befolyásolja fragmentációs érzékenységét. 
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Ennélfogva a fajspecifikus élőhely-igényeket figyelmen kívül hagyó vizsgálatok 
problematikusak lehetnek, mivel egyes fajok erősen átalakított élőhelyen is képesek 
fennmaradni, ahol az eredeti élőhelynek csak kis hányada maradt fenn. Nyilvánvaló, 
hogy az erdőtől erősen függő fajokat érinti legintenzívebben az erdőfragmentáció 
(MICHALSKI & PERES 2005, FRANCISCO et al. 2006, ARRIAGA-WEISS et al. 2008, 
SIGEL et al. 2010), míg a nagyobb niche-szélességű fajok nagyobb valószínűséggel 
tudnak fragmentált területeken fennmaradni (DE CASTRO & FERNANDEZ 2004, 
ANTONGIOVANNI & METZGER 2005, MICHALSKI & PERES 2005). Ennek tükrében 
meglepő, hogy számos vizsgálat nem veszi figyelembe az erdőfüggést, mint a 
fragmentációs érzékenység prediktorát (CHRISTIANSEN & PITTER 1997, ANCIAES & 
MARINI 2000, DE CASTRO & FERNANDEZ 2004, STOUFFER et al. 2006).  
 Eredményeink arra utalnak, hogy a vizsgálati elrendezés a fragmentációs 
hatások varianciájának egy részét magyarázza. Míg egyes vizsgálatoknál a 
fragmentációs esemény után eltelt idő lényeges faktor (DEBINSKI & HOLT 2000, 
STOUFFER et al. 2006), addig más vizsgálatok nem szolgáltatnak információt a 
fajoknak fragmentáció előtti jelenlétéről (STOUFFER et al. 2006). Továbbá, egyetlen 
élőhely-foltot vizsgáló tanulmányok esetében a fragmentációs hatásokat torzíthatja 
foltméret-hatás és a faj-area-viszonyok  (MICHALSKI & PERES 2005, STOUFFER et al. 
2006), illetve szegélyhatások (FLETCHER et al. 2007) vagy az erdőborítás tájléptékű 
mértéke (FAHRIG 2003). A tájléptékű időbeli, térbeli és skálafüggő mintázatok és 
folyamatok befolyásolhatják a fragmentációs hatásokat elemző tanulmányok 
eredményeit (FAHRIG 2003, UEZU et al. 2005, STOUFFER et al. 2006, BERNARD & 
FENTON 2007, HANSBAUER et al. 2010a), mint azt a mi vizsgálatunk is kimutatta, ahol 
a vizsgált terület azonosítója a fragmentációs hatások varianciájának jelentős részét 
magyarázta. 
 A fajok erdőfragmentációra adott válaszai erősen függhetnek a tájszerkezettől, 
ami magyarázhatja az fragmentációs érzékenységben tapasztalható általános 
mintázatok hiányát. Azonban, a vizsgált területek jellemzőinek fontossága mellett, 
elemzéseink alátámasztják, hogy a táplálkozási guild és az erdőfüggés hozzájárul az 
adott faj fragmentációs érzékenységéhez. Eredményeink alapján a nektárevők, 
növényevők és a nyílt élőhelyeket is foglaló fajok kevéssé érzékenyek a neotrópikus 
erdőfragmentációra. 
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Értekezésemben nagy térbeli és időbeli skálákon ható perturbációs faktorok 
hatásával foglalkoztam olyan fajcsoportoknál, melyek bővelkednek ritka és 
természetvédelmi szempontból értékes fajokban. Vizsgálataimban ökológiai és 
viselkedésökológiai kérdésekre kerestem választ hosszútávú, terepen gyűjtött 
adatsorok elemzése révén.  
 
5.1. Klimatikus folyamatokra adott válaszok 
5.1.1. Vonuló madarak klímaválasza 
1.A madárvonulás fenológiai prediktorainak vizsgálata eredményeképpen 
három fontos eredményt mutattunk ki. Elsőként, a filogenetikai függőség foka 
alacsonynak mutatkozott minden, a FAD-trendekre illesztett modellben. 
Másodsorban, a tavaszi érkezések korábbra tolódásának mértéke szignifikáns 
kapcsolatban állt a következő, főbb életmenet-jellegekkel: vonulási, vedlési, 
szaporodási és táplálkozási stratégiákkal. Harmadsorban pedig a FAD-trendek nem 
mutattak kapcsolatot az ivari szelekció számos jellegével sem (VÉGVÁRI et al. 2010). 
 
5.1.2. Rovarok klímaválasza 
2.Az életmenet-jellegeknek és ökológiai faktoroknak a bagolylepkék 
(Noctuidae) fajgazdag családjnak klímaválaszaiban betöltött szerepének elemzése 
révén megállapítottuk, hogy a rajzási fenológia többféle mértékénél adódó időbeli 
eltolódások foka elsősorban a telelő stádiummal, a táplálék típusával és a vonulási 
stratégiával állt kapcsolatban (VÉGVÁRI et al. 2014). 
3.Prediktáltuk a magyar tarkalepke potenciális elterjedési területét klimatikus 
modellek alapján és azonosítottuk az LGM idején létezett lehetséges 
refúgiumterületeit morfometriai összehasonlításokkal kiegészítve, valamint 
összehasonlítottuk a 2080-ra előrejelzett elterjedési terület-modellek konzisztenciáját 
(TÓTH et al. 2013). Elemzéseink alapján a genitália-morfometria és az elterjedési 
terület bioklimatikus modellezése eredményeinek kombinációja négy fő 
refúgiumterület létezését támasztja alá, melyeken belül a Levante térségében és az 
Elburz-hegységben élő populációk az Appenin- és Balkán-félszigeten, illetve az 
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Anatóliában élőkkel szemben nem tudtak terjeszkedni. Emellett megállapítottuk, hogy 
a magyar tarkalepke elterjedési területének jövőbeli klimatikus viszonyokra prediktált 
észak felé tolódása nem lesz lehetséges megfelelő élőhelyeinek és potenciális 
központi állományainak hatékony védelme nélkül.   
 
5.1.3. Növények klímaválasza 
4.Vizsgáltuk a hazai orchideák virágzási dátumainak klímaváltozás által 
indukált megváltozásának és az életmenet jellemzők közötti kapcsolatot (MOLNÁR 
V.et al. 2012). Megállapítottuk, hogy (1)A magyarországi orchideák többségének 
virágzási dátuma korábbra tevődött a vizsgált időszakban. (2)A megporzási mód és az 
élettartam a legfontosabb előrejelzői a klímaválasznak, függetlenül a fenológiai 
változás mérésének módszerétől. Emellett, a virágzási idő és az elterjedési típus 
járulékos prediktoroknak tekinthetők, előbbi az időbeli trend, utóbbi a virágzási idő 
megváltozása tekintetében. (3) A taxonok filogenetikai helyzete minden modell 
esetében csekély befolyással volt az időbeli trend és a virágzási idő megváltozása 
tekintetében. Az önmegporzó fajok - amelyek függetlenek a megporzó rovaroktól – 
virágzási ideje tolódott előbbre a legjelentősebb mértékben, míg a rovarmegporzású 
kosborfélék klímaválaszának mértéke az entomophilia módjától jelentős mértékben 
függ. A megporzókat megtévesztő fajok csaknem olyan mértékű fenológiai 
előretolódást mutatnak, mint az önmegporzók, ugyanakkor a nektártermelők nem 
reagáltak a növekvő tavaszi hőmérsékletre. A nektárral jutalmazó fajok a 
megporzókkal való kiterjedt interakciók (HEGLAND et al. 2009) miatt kevésbé 
tudnakreagálni a klímaváltozásra. 
 
5.A klimatikus folyamatoknak a borszőlő elterjedési területére gyakorolt 
hatását vizsgáló munkánkban kimutattuk, hogy (1) hőmérsékleti viszonyok 
határozzák meg elsősorban a borszőlő elterjedési területének alkalmasságát; (2) a 
borszőlőnél jóval alacsonyabb areakontrakció prediktálható, mint az a korábbi 
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5.2. Nagy térbeli skálák mintázatai 
5.2.1. Vízimadarak zavarásérzékenységi mintázatai. 
6.A vízimadarak emberi zavarásra adott, nagy földrajzi skálákon mért válaszait 
elsősorban az ivarérettség kora, a szocialitás foka és a vonulási stratégia 
befolyásolták, erős filogenetikai jel megléte mellett. Mivel vizsgálatunkban 
nagyszámú hosszútávon vonuló faj adataival is dolgoztunk, az emberi zavarásra adott 
választ feltételezhetően vonulási konnektivitási mintázatok is befolyásolják (VÉGVÁRI 
et al. 2015).  
7.A vonuló darvak kontinentális skálán vizsgált, emberi zavarásra adott 
válaszainak elemzésél  zavarásérzékenység ismételhetőségét tekintve azt kaptuk 
eredményül, hogy az emberi népsűrűség kivételével minden zavarási változó 
szignifikánsan ismételhető volt mind éveken belül, mind évek között. Emellett a 
fészkelő- és vonulóhelyen mért zavarási változókra párosával illesztett 25 vegyes 
lineáris modell közül 24 mutatott a finn és magyar élőhelyek változói között pozitív 
kapcsolatot.  Ezek alapján megállapíthatjuk, hogy a darvak vonulásuk során 
konzisztens zavarásérzékenységet mutattak mind az évek, mind pedig a több, mint 
1000 kilométerre fekvő kikelési és vonulóhelyeik között. Ismereteink szerint ez az 
egyetlen vizsgálat, ami egyedileg jelölt madarak adatai alapján hosszútávon 
megmaradó egyedi különbségeket mutatott ki az emberi zavarásra való 
érzékenységben (VÉGVÁRI et al. 2011). 
8.Vizsgálatunk eredményei szerint vonuló darvak regionális skálán 
megfigyelhető éjszakázóhely-választását befolyásoló legfontosabb tényezők az 
legközelebbi emberi településtől és vizesélőhely-komplexumtól mért távolság, az 
élőhely (mocsár vagy halastó) és kezelés típus (természetvédelmi kezelés alatt áll 
vagy sem). Az előző tanulmány eredményeivel párhuzamosan láthatjuk, hogy a 
darvak éjszakázóhely-választását egyik legerősebben befolyásoló tényező az emberi 
településektől való távolság. Az élőhely-típus szintén fontos szerepet játszik a darvak 
éjszakázóhely-választásában: bár a legnagyobb csapatok lecsapolt tavakon 
éjszakáznak, a madarak összességében jobban preferálják a mocsarakat.  Ez egyrészt 
adódhat abból, hogy a mocsarak általában távolabb esnek zavaró emberi hatásoktól, 
mint a halastavak, másrészt a darvak nagyobb eséllyel választhatnak természetes 
szerkezetű élőhelyeket (VÉGVÁRI & BARTA 2015). 
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9.A túzokok dürgőhelyválasztásával kapcsolatos vizsgálat eredményei alapján 
a dürgő kakasok térbeli eloszlását az emberi zavarási tényezők határozzák meg. 
Emellett a dürgőhelyek megjelenő kakasok számát egyedül a tojók száma prediktálja 
és nem a zavarási tényezők, ami arra utal, hogy társas fajoknál az abundancia-értékek 
félrevezetőek lehetnek az élőhely minőségének becslése szempontjából. 
Eredményeink arra is rávilágítanak, hogy védett, társas fajok veszélyeztetett 
populációinak kezelésénél a szociális tényezőket is figyelembe kell venni (BURNSIDE 
et al. 2012). 
10.A fragmentációnak az élőhelyválasztásragyakorolt hatásainak vizsgálata 
révén azt kaptuk, hogy A fragmentációnak az élőhelyválasztásragyakorolt hatásainak 
vizsgálata révén azt kaptuk, hogy a táplálkozási stratégia fontos faktor lehet a fajok 
erdőfragmentációjára adott válaszának befolyásolásában, mivel a fragmentációs 
folyamatok hatással lehetnek a források abundanciájára, elérhetőségére és 
minőségére. Emellett az eltérő táplálkozási guildbe tartozó fajokat eltérő módon 
befolyásolja a fragmentáció, mivel ezen taxonok élőhelytípusaik és táplálékforrásaik 
megváltozott térbeli elrendezésére válaszolnak a fragmentált tájban. Eredményeink 
arra utalnak, hogy a táplálkozási guild a fragmentációs érzékenység fontos prediktora. 
Továbbá eredményeink alátámasztják azt a várakozásunkat, miszerint egy faj 
erdőfüggésének foka feltehetőleg befolyásolja fragmentációs érzékenységét. 
Ennélfogva a fajspecifikus élőhely-igényeket figyelmen kívül hagyó vizsgálatok 
problematikusak lehetnek, mivel egyes fajok erősen átalakított élőhelyen is képesek 
fennmaradni, ahol az eredeti élőhelynek csak kis hányada maradt fenn (HANSBAUER et 
al. 2010, VETTER et al. 2011). 
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A fent ismertetett kutatások folytatásaként, illetve azok kiterjesztéseként a jelenleg 
folyó vizsgálataimat a következőkben foglalom össze. A klímaváltozásnak a madarak 
viselkedésére gyakorolt hatását egy olyan tanulmányban folytatom, melyben lokális 
(havi- illetve szezonális hőmérsékleti és csapadék-jellemzők és) valamint globális 
(Észak-Atlanti Oszcilláció – NAO -, az észak-afrikai Szahel-zóna csapadékindexe) 
klímaváltozóknak a Hortobágyon (1) átvonuló madarak vonulási fenológiájára és az 
(2) ott fészkelő madarak populációs trendjeire gyakorolt hatását elemzem. Az eddigi 
eredmények alapján megállapítható volt, hogy a Hortobágyon átvonuló madarak 
tavaszi fenológiája szinten minden fajnál kapcsolatban áll legalább egy globális 
klímaindexszel. A fajok többsége korábbra tolta tavaszi érkezési idejét magasabb téli 
NAO-értékeknél, vagyis melegebb és csapadékosabb telek után. Ezzel szemben a 
Szahel-zóna szárazsági anomáliáira közel ugyanannyi faj mutatott pozitív, mint 
negatív reakciót, ami arra utal, hogy a Szahel-zóna csapadékosságának a vonulási 
stratégiára való hatása jóval komplexebb és fajspecifikusabb, mint a NAO-ra való 
érzékenység. A fészkelő fajok állománytrendjei és klimatikus változók közti kapcsolat 
azt mutatta, hogy az állománynövekedést mutató fajoknál pozitív kapcsolat volt az 
állománytrend és a NAO téli átlagértéke között. 
 A klimatikus és darvakkal kapcsolatos kutatásaim összeillesztéseként 
elkezdtem a világ minden darufajának (15 faj) elterjedési területét a magyar 
tarkalepke areáját elemző cikkünk (3.2.2 cikk) módszertanához hasonló módon 
bioklimatikus modellezés segítségével vizsgálni. A tanulmány eredményeképpen 
várható, hogy a darvak múlt- és jelenbeli elterjedési területeinek, illetve konzisztens 
klimatikus predikciók alapján (1) a számos veszélyeztetett darufaj védelme érdekében 
közép- és hosszú távú természetvédelmi programokba felhasználható adalékokat 
adjak (2) elemezzem a madárvonulás és a klimatikus trendek kapcsolatát egy ősi és 
Dél-Amerikán kívül minden kontinensen elterjedt madárcsoportnál, ami fontos 
adalékokat adhat a madárvonulás evolúciós múltjának feltárásához. 
 Mint azt számos vizsgálat kimutatta, hogy a földhasználat-váltás és klimatikus 
hatások eredőjeként számos, néhány évtizeddel ezelőtt még gyakorinak számító 
madárfaj európai állománya csökkent le drasztikus módon. Ennek a folyamatnak a 
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nyomon követésére rendkívül alkalmas a Mindennapi Madaraink Monitoringja nevű, 
Európa majdnem minden országában évtizedek óta folyó madárszámlálási program. 
Ennek keretén belül minden résztvevő országban nagyszámú önkéntes bevonásával 
szemirandom módon kisorsolt 2,5x2,5 km2-es UTM-négyzeteken belül 15 szintén 
szemirandom módon kisorsolt ponton számlálják a megfigyelők fészkelési időben két 
alkalommal az összes megfigyelhető madárfaj egyedszámát. Magyarország ehhez a 
programhoz 1998-ben csatlakozott, melyből származó adatsorának feldolgozása a 
közeljövőben befejeződik. A magyar program összesen 92 fajra vonatkozó adatai így 
12 évet fognak át, melyet a vizsgálat térbeli és időbeli robusztussága érdekében 
szűrve 86 faj adataival tudtunk tovább dolgozni. Az elemzések során vizsgáljuk, hogy 
a fajok állománytrendjeit és azok varianciáját milyet életmenet-jellemzők határozzák 
meg a filogenetikai függőségek figyelembe vételével.  
 Az emberi zavarási mintázatoknak természetvédelmi szempontból kiemelt 
fajok élőhely-választásának további vizsgálata, illetve a hortobágyi túzokállomány 
dürgőhely-választásáról szóló tanulmányunk (7. cikk) kiterjesztéseként a magyar 
túzokállomány védelmét célzó, 2005 – 2007 közt lezajlott „Conservation of Otis tarda 
in Hungary” nevű LIFE-NATURE program keretében  standard módon gyűjtött 
adatokat kezdtem el feldolgozni, melynek célja a magyar túzokállomány 
metapopulációs szerkezetére vonatkozó, következő kérdések megválaszolása: (1) 
Milyen az egyes túzokrégiók populációs trendjeinek kapcsolata évek között és éveken 
belül? (2) Hogyan befolyásolják az élőhely-szerkezet és az antropogén zavaró 
faktorok a populációdinamikát? 
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 A jelen értekezésem alapjául szolgáló dolgozatok mindegyike együttműködés 
eredményeként született. A bemutatott cikkek mindegyike több szerző munkájának az 
eredménye, így egyik tanulmány sem készülhetett volna el szerzőtársaim 
hozzájárulása nélkül. Köszönettel tartozom tehát mindannyiuknak sikeres 
kooperációért: Barta Zoltán, Bókony Veronika, Robert Borntraeger, Robert John 
Burnside, Miriam Melanie Hansbauer, Ulf Hettich, Robert James, Felix Knauer, 
Konyhás Sándor, Kovács Gábor, Helmut Küchenhoff, Jean Paul Metzger, Molnár V. 
Attila, Pekka Mustakallio, Stefan Pilz, Rafael G. Pimentel, Sramkó Gábor, Ilse 
Storch, Sulyok József, Szabó Sándor, Székely Tamás, Tóth János Pál, Tökölyi Jácint, 
Varga Katalin, Varga Zoltán, Daniela Vetter. 
 Köszönettel tartozom továbbá azoknak, akik a terepen, vagy egyéb módon 
járultak hozzá a munkához, kiemelve az Aquatic Warbler Conservation Team és a 
Hortobágyi Nemzeti Park Igazgatóság Természetvédelmi Őrszolgálata tagjainak.  
  Köszönettel tartozom az alábbi személyeknek a kéziratokhoz fűzött 
kritikákért, megjegyzésekért és/vagy a tartalmas szakmai beszélgetésekért: Juan 
Carlos Alonso, George Archibald, Martin Flade, Fintha István, Göran Lundin, Esa 
Lehikoinen, Molnár Attila, Christian Niederbichler, Guy Peer. Köszönettel tartozom 
azoknak az intézményeknek, amelyek befogadták, és támogatták munkámat: 
Hortobágyi, Badlands, Yellowstone Nemzeti Parkok, Debreceni Egyetem, University 
of Bath, Universität Freiburg, Nyíregyházi Főiskola, International Crane Foundation. 
A kutatásaim anyagi támogatását az alábbi szervezetek biztosították (időrendi, 
mintsem fontossági sorrendben): HNPI, LIFE-NATURE, Birdlife International, 
International Crane Foundation, EUROSITE, EUROPARC, Hungarian-American 
Enterprise Scholarship Foundation.  
Köszönetemet fejezem ki családomnak, akik támogattak a disszertáció 
elkészítésében. 
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